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Resumen

La evidencia cientifica muestra que la masa de las semillas varia en funcién de diferentes

factores tanto internos como externos a la planta.

Se ha realizado una recopilacién bibliografica para conocer los diferentes factores que
influyen, a través de la seleccidén natural, en la masa de las semillas de las diferentes especies de
plantas. La sombra en el momento de la germinacién o del establecimiento, la presencia de una
capa de hojarasca, la altura de la planta adulta, la competencia entre plantulas, la latitud y las
asociaciones con micorrizas seleccionan semillas de mayor masa. Mientras que factores como la
latencia y el nimero de semillas producidas a partir de una cantidad dada de energia seleccionan
semillas mas ligeras. Ademas, factores como la sequia, la invasividad de las especies, la herbivoria
y el ataque de patdgenos, la altitud y los incendios pueden, segln las circunstancias, seleccionar
semillas de mayor o menor peso. Por ultimo, las especies con dispersion no asistida, por
adherencia a animales y anemdcora poseen un tamafio de semilla mucho menor que aquellas

dispersadas por agua o por endozoocoria.

Se concluye que el tamafio de la semilla es un aspecto de la historia de la vida de la planta
qgue se ve influenciado por multitud de fuerzas selectivas en diferentes sentidos. La seleccion

natural del mismo dependerd de cudl de estas fuerzas sea mas intensa.

Palabras clave: masa de la semilla, tamafo de la semilla, supervivencia de la semilla,

semilla, plantula y seleccidn natural.

Abstract

Scientific evidence shows that seed mass changes depending on different factors both
intrinsic and extrinsic to the plant. | did a bibliographic review to asses what factors influence seed
mass through natural selection. Factors as shade at the time of germination and establishment,
adult height, competition among seedlings, latitude and association with mycorrhiza select for
heavier seeds. While latency and number of seeds per energy unit select for lighter seeds.

Moreover, factors as drought, species invasivity, herbivory and pathogen attack, altitude and



wildfires can, depending on the circumstances, select for heavier or lighter seeds. Finally, species
with unassisted dispersal, dispersal by adherence to animals and anemochorous are much more
lighter than those dispersed by water or endozoochory. Seed size is a part of plant life-history that
is influenced by multitude of selective forces in contrasting directions. Natural selection will

produce bigger or smaller seeds depending on which of these forces is stronger in each case.

Keywords: seed mass, seed size, seed survival, seed, seedling and natural selection.

Introduccion

La semilla es un estadio clave en el ciclo de la vida de las plantas y, las caracteristicas de las
semillas; incluyendo la masa, latencia y tipo de dispersién son componentes clave de la historia de
la vida de la planta, cuya importancia sobre la eficacia bioldgica de la misma es ampliamente
conocida (Wang et al. 2013; Pluess et al. 2005; Daws et al. 2007). Estas caracteristicas comparten
tres funciones de dindmica poblacional: reduccidn del riesgo, escape del hacinamiento y escape
de los competidores de la descendencia (Venable y Brown, 1988). La bibliografia refleja que la
masa de las semillas varia en funcién de diferentes factores tanto internos como externos a la
planta (Blasco, 2019), pudiendo ser estos ultimos de naturaleza bidtica o abidtica. El tamafio de la
semilla difiere entre especies en varios 6rdenes de magnitud en cualquier comunidad vegetal
(Lesihman y Westoby, 1994; Hallett et al. 2011) y normalmente varia entre dos y cuatro veces
dentro de las especies (Moles y Leishman, 2008). Las semillas producidas por una planta se
encuentran bajo una seleccién natural tanto para dispersarse como para establecerse de manera
exitosa. Estas dos funciones pueden generar diferentes demandas en las semillas, resultando en
una variedad de posibles compromisos que son expresados como un rango en el tamafio de las
semillas dentro de una comunidad (Lesihman y Westoby, 1994). Por ultimo, la mayoria de las
veces, la variacidon de la masa de las semillas dentro de la misma especie, ocurre dentro de la
misma planta mas que entre plantas y poblaciones y estd altamente relacionada con la posiciéon
de la semilla dentro de las vainas o los frutos. Esto sugiere que gran parte de la variacion de la
masa de semillas dentro de la especie se debe a limitaciones fisioldgicas o morfoldgicas en la

asignacién optima de recursos a las semillas (Moles y Leishman, 2008).

El éxito de las especies vegetales dependerd de su capacidad para evadir o minimizar los
efectos de las condiciones ambientales desfavorables para la germinacion y el establecimiento de
las plantulas. Los mecanismos que regulan estos dos eventos en el ciclo de la vida de las plantas

se encuentran bajo una gran presién del ambiente vy, la seleccién natural, solo favorece la



germinacién bajo condiciones ambientales adecuadas para que se produzca un establecimiento y
crecimiento exitoso de la plantula. El tamano de la semilla esta definido genéticamente, pero los
factores ambientales en diferentes habitats afectardn a la produccidn y seleccidén de semillas de
diferentes tamafios. El control ambiental de la germinaciéon implica la interaccién de varios
factores, siendo la temperatura, la luz y la disponibilidad de agua generalmente los que mas

influyen. (Soares da Mota y Garcia, 2013).

Los limitantes filogenéticos podrian restringir la correlacion entre diferentes
caracteristicas del medio y el peso de la semilla. La poca variacién del tamafio de las semillas
dentro de los géneros o de las familias se ve explicada por limitantes filogenéticos o conservacién
del nicho. Las variaciones funcionales, de desarrollo o genéticas dentro de un mismo linaje
taxondmico, imponen unos limites que hacen que los cambios tanto en el peso como en la forma
de la semilla permanezcan dentro de unos rangos estrechos dentro de los mismos (Pluess et al.

2005).

Bajo condiciones ambientales de estrés, la presién selectiva hacia semillas de mayor masa
podria anular la presidn selectiva hacia semillas mas ligeras y numerosas, ya que las especies de
semillas mas pesadas se sabe que poseen una mayor supervivencia durante el establecimiento
(Pluess et al. 2005). Esto concuerda con los resultados obtenidos por Lonnberg y Eriksson (2013)
gue apoyan el modelo de Muller-Landau (2010), al sugerir que el rango de lugares seguros donde
una especie de semillas pequenas puede reclutar se vuelve mas estrecho cuanto mayor estrés
haya en el ambiente, mientras que el rango de lugares seguros para las especies de semillas

grandes permanece relativamente constante.

Se ha decidido realizar un estudio de recopilacidon bibliografica sobre los diferentes
factores que influyen en el tamafio de la semilla como trabajo de fin de grado, ya que se ha
observado que hay una gran cantidad de estudios que se centran en uno o unos pocos de estos
factores, pero no se ha encontrado ninguno que intente abarcar la totalidad de la informacidn
gue se tiene sobre este ambito hasta la actualidad. El objetivo general de este trabajo es pues,
agrupar la méxima informacidn posible sobre las diferentes fuerzas que influyen en la seleccion
natural del tamano de la semilla para, de esta manera, obtener respuestas claras sobre la
evolucién del tamafio de la misma; evitando considerar las respuestas plasticas del tamafio de las
semillas a las condiciones ambientales. Ademas, se ha trabajado para alcanzar una serie de

objetivos especificos que se pueden concretar en las siguientes preguntas:



- Qué relacion hay entre la latencia o la quiescencia y el tamafio de la semilla.

- Qué relacion hay entre los diferentes mecanismos de dispersién y el tamano de la
semilla.

- Qué relacién hay entre la disponibilidad de luz en el momento de germinacién y el
establecimiento y el tamafio de la semilla.

- Qué relacion hay entre el grosor y presencia de la capa de hojarasca y el tamaiio de la
semilla.

- Qué relacién hay entre la disponibilidad de agua durante la germinacién y el
establecimiento y el tamafio de la semilla.

- Qué relacidn tiene el factor invasividad con el tamafio de la semilla.

- Qué relacidn tiene la altura media de la planta de una especie con el tamafio de sus
semillas.

- Como afecta la competencia al tamafio de la semilla.

- Como afecta la herbivoria y el ataque de patdgenos sobre la semilla y la plantula al
tamafio de la semilla.

- Qué relacidn tiene la forma de crecimiento con el tamafio de la semilla (herbaceas,
arbustos y arboles).

- Qué relacidn tiene la altitud con el tamafio de la semilla.

- Qué relacidn tiene la latitud con el tamafio de la semilla.

- Qué relacién tienen los incendios con el tamafio de la semilla.

- Qué relacién hay entre la masa de la semilla y el nimero de semillas producidas con
unos recursos especificos (“trade-off”).

- Qué relacién tienen las asociaciones con micorrizas de las especies con el tamafio de

la semilla.

Material y métodos:

Se han estudiado un total de 88 articulos cientificos, de los cuales todos estaban
redactados en habla inglesa menos uno que estaba redactado en castellano. Veinticuatro de estos
articulos han sido proporcionados por Jaume Tormo Blanes (tutor del presente trabajo de fin de
grado), mientras que el resto se han encontrado mediante la opcién de blsqueda avanzada de
google académico. Una vez desglosada la blsqueda avanzada, se han utilizado cuatro de las ocho
opciones ofrecidas, éstas son las siguientes: con todas las palabras, con al menos una de las

palabras, donde las palabras aparezcan en todo el articulo o en el titulo del articulo y, mostrar



articulos escritos por. De la totalidad de los articulos revisados, solo se han utilizado para
desarrollar este trabajo 55, al considerarse que el resto no poseian informacién lo

suficientemente relevante como para ser tenidos en cuenta.

Para llevar a cabo esta recopilacién bibliogréafica se ha utilizado como eje principal de la
busqueda los términos seed mass, seed size y seed weight; que han sido relacionados con otros
términos como: drought, moisture, humidity, fire, dispersal mode, dispersal sindrome, invasive,
exotic, shadow, shade, light, gap, disturbance, perturbation, litter, plant height, competence,
competition, herbivory, patogens, groth form, seedling survival, seedling establishment,

germination and emergence, altitude, latitude and trade-off.

La opcidn de buscar articulos escritos por, ha sido utilizada en dos ocasiones, para
encontrar articulos escritos por Angela T. Moles, Michelle Leishman y Mark Westoby en conjunto
o por separado, ya que suelen trabajar juntos y, para encontrar articulos referidos al tamafo de la
semilla de Carol C. Baskin y Jerry M. Baskin, autores de referencia en la investigacion sobre la

ecologia de las semillas.

Una vez se ha decidido que se poseia una cantidad de informacién lo suficientemente
extensa y de calidad como para poder responder a la totalidad de los objetivos desarrollados en la

introduccién, se ha dejado de recopilar informacién.

Resultados y discusion

La gran mayoria de los estudios analizados se han desarrollado en condiciones naturales o
en estudios de campo, tan solo 12 de los 55 articulos utilizados para la realizacidn de este trabajo
se han llevado a cabo en el laboratorio, ademas, cabe resaltar, que la mitad de esos 12 articulos

tratan de cémo afecta el fuego al tamanio de la semilla.

Si se estudia la cronologia de los articulos analizados (figura 1), los afios de publicacidn
varian entre 1968 y 2019, siendo mas abundantes a partir de la década de los 2000, por lo que se
podria deducir que el estudio del tamaio de la semilla en relacién a la ecologia de las especies, ha
adquirido una mayor relevancia en los ultimos 20 afios. Todos los temas tratados se encuentran
tanto en articulos mas antiguos como en los mas recientes, pero destaca la falta de estudios
relacionados con la influencia del fuego en el tamafio de la semilla hasta el afio 2000. Al no haber
sido objeto de estudio hasta hace unos afios, es un tema en el que aun queda un largo camino por

recorrer.
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Figura 1 Numero de articulos utilizados en esta revision en funcién del afio de publicacion

A continuaciéon, se trata de manera separada como afectan los diferentes factores

descritos en los objetivos especificos al tamafio de la semilla.

Latencia/ quiescencia

Varios estudios tedricos y empiricos han examinado la influencia de las condiciones
ambientales en las caracteristicas de las semillas y en las estrategias de germinacion de las
especies anuales (Harel et al. 2011). Una planta puede dispersar su “riesgo” a través de diferentes
medios: un gran nimero de semillas pequefias que se dispersan a lo largo de una zona muy
amplia para tener una mayor probabilidad de encontrar diferentes sitios seguros para germinar o
bien, dispersién a lo largo del tiempo mediante mecanismos de latencia o quiescencia para hallar

momentos seguros para germinar (Leishman y Westoby, 1993).

La observacidon general es que las semillas secas de poca masa son las que presentan
normalmente un periodo de latencia mayor (Foster, 1986). Segln recogen Moles y Leishman
(2008), en Europa, hay una tendencia a que las especies con semillas ligeras y redondeadas
tengan semillas que persisten durante algunos afios en el banco de semillas del suelo. Este patrén
también se ha encontrado en Argentina, pero no en Australia, o en los fynbos de Sudafrica. En
Nueva Zelanda, Iran, y el centro de Espaia, hay relaciones negativas entre la masa de semillas y la
persistencia, asi como en Israel (Harel et al., 2011). Ademas, Peco et al. (2016) encontraron que el
banco de semillas en los pastizales mediterraneos estd compuesto predominantemente de
especies de semillas de poca masa (el 78% de las especies del banco de semillas pesan 0’'2mg o

menos)




Tanto la temperatura, la capacidad de enterramiento y sobre todo, la herbivoria y la actividad
de patdgenos, influyen en la relacion entre latencia y masa de la semilla. Esto se puede observar
en las praderas de Inglaterra, donde las especies que forman un banco de semillas tienden a tener
semillas de menor masa, ya que los roedores forrajeros tienden a predar sobre semillas mas
pesadas (Westoby et al. 1992). Estos mismos autores recogen que las especies con historias de
vida (“life histories”) que requieren un banco de semillas del suelo son seleccionadas por presion
de depredacion para tener semillas mas ligeras. Hay datos empiricos que apoyan esta idea en
pastizales, pero no hay una evidencia concluyente para esto en otros ambientes de la zona
templada (Yi et al. 2018). Ademas, segln Venable y Brown (1988), las semillas pequefias (se
entierran con facilidad) no pueden emerger con éxito de un enterramiento profundo y han
evolucionado hacia un requerimiento de luz para germinar. Este requisito, de manera indirecta,

Ilevaria a la produccién de un banco de semillas persistente a lo largo de los afos.

Ademas, se podria limitar la duracién potencial de los periodos de latencia y quiescencia
debido a incrementos en la temperatura, ya que estos aumentan la tasa de respiracidon en la
mayoria de las semillas. Hay que tener en cuenta que la magnitud de este efecto depende de Ia
disponibilidad de oxigeno en los tejidos y de la duracién a la exposicién a elevadas temperaturas.
Esta influencia de la temperatura en el metabolismo de las semillas junto con el aumento de la
actividad de patdgenos causa un incremento en las tasas de envejecimiento de las semillas y
reduce la longevidad de las mismas. Esto podria limitar la duraciéon potencial de los periodos de
latencia y quiescencia e influiria mds en las semillas de gran tamafio que en las de menor, a no ser
qgue las reservas de nutrientes de la semilla se utilizaran para satisfacer los requerimientos

metabdlicos durante la latencia (Foster, 1986).

Por otro lado, Leishman y Westoby (1993) estudiaron la hipdtesis de que entre las especies
sin mecanismo de enterramiento, las especies que tienen un mecanismo de latencia deberian
tener una masa de la semilla menor que aquellas que no lo tienen. Los resultados obtenidos de su
estudio mostraron que las semillas con latencia no distaban mucho del peso de las semillas que

no poseian latencia y no eran mas pequeias que éstas ultimas.

Por ultimo, también hay evidencias contrarias a la observacién general de que las semillas de
menor masa poseen mayor latencia. Una muestra de ello es que, al estudiar la relacién entre
latencia/quiescencia y la masa de la semilla, Foster (1986) mostré un resultado sorprendente en
los arboles de las selvas tropicales de Malasia, donde se estudié los rangos de tiempo de
germinacién y el tamano medio de las semillas para 179 especies de arboles de esta zona,

obteniendo como resultado que la masa de la semilla esta positivamente relacionada tanto con el



tiempo necesario para la primera germinacion como con el tiempo para la ultima germinacion.
Por lo tanto, al menos dentro de una flora arbdrea de bosque tropical, la hipdtesis de que la masa
de las semillas se asocia positivamente con un mayor potencial de latencia no es tan inverosimil
como se suponia anteriormente. Este mismo autor recoge que en los arboles de la selva de
Malasia, el potencial de poseer una quiescencia prolongada es una propiedad mas comun en las
semillas de mayor masa que en las menor y se puede encontrar tanto en especies pioneras como
en persistentes. Si hay una relacidén positiva entre el potencial de latencia y la masa de las semillas
de los arboles de los bosques tropicales, podria reflejarse la necesidad de reservas de energia y
nutrientes durante el periodo de quiescencia. La relacién podria ser mas pronunciada en los
trépicos que en otras partes porque las temperaturas mas elevadas inducen tasas metabdlicas
mas altas y, por lo tanto, mayores requerimientos de energia durante la latencia. Este resultado
también podria explicar la masa media mayor de las semillas en las especies que las liberan antes
de la estacion seca y germinan al inicio de la estacion hiumeda, en comparaciéon con las especies
cuyas semillas germinan inmediatamente después de la liberacién al inicio de la estacién humeda

en un bosque estacional en Panama (Murali, 1997).

Sin embargo, Foster (1986) explica que los datos a partir de los cuales se obtiene estos
resultados presentan varios problemas. En primer lugar, se utiliza la longitud de la dimensidn
maxima de la semilla (excluyendo las estructuras de dispersidon) en lugar de la masa como
indicador del tamafio de la semilla. La longitud es probablemente un estimador menos preciso del
tamafio del embridén/endospermo que la masa. En segundo lugar, las semillas dispersadas por
animales no fueron pasadas a través de los tractos digestivos, un tratamiento que podria
disminuir el periodo de quiescencia, posiblemente aumentando los periodos de pre-germinacion
aparentes para algunas semillas. Al excluir las estructuras de dispersiéon que son mas frecuentes
en semillas de menor masa vy, al recolectar las semillas con anterioridad a su paso por el tracto
digestivo del animal dispersor, siendo las semillas dispersadas por animales generalmente las de
mayor masa, se sugiere que los resultados obtenidos son sesgados, favoreciendo la obtencién de

un mayor periodo de latencia en semillas de mayor tamafio con respecto a las de menor tamafio.

Por lo tanto, el patron general es que las semillas de menor masa posean una mayor
persistencia en el suelo, es decir, que tengan periodos de latencia mds duraderos. Sin embargo,
puede haber casos en los que las semillas mas pesadas posean un mayor periodo de latencia o
guiescencia, siendo esto posible debido a la mayor cantidad de reservas energéticas que

contienen. Dichas reservas permitirian la supervivencia de la semilla hasta que haya niveles de luz



favorables bajo el dosel (rayos de luz que penetran o pequefios parches debido a la caida de

arboles o ramas) que permitan la germinacion y la persistencia o crecimiento de las plantulas.

Mecanismos de dispersion

El papel de la dispersion es el de mover las semillas de zonas con condiciones
desfavorables a otras que sean favorables, mas que desde zonas favorables a otras favorables o
desde desfavorables a desfavorables (Venable y Brown, 1988). Ademas, Leishman y Westoby
(1993) encontraron que la mayoria de la relacién entre el tamafo de la semilla y los mecanismos
de dispersidn aparece de manera indirecta debido a la relacidn entre altura de la planta y la forma
de crecimiento de la misma con el tamafio de la semilla, aunque un tercio de la relacién entre el
mecanismo de dispersidon y la variacion del tamafio de la semilla era independiente de estos
factores. Por lo tanto, el modo de dispersion de las especies tiene una relacidn significativa con el
tamafio de la semilla que producen dichas especies independientemente del resto de atributos

medidos.

PLANT
BURIAL MECHANISM lGERMlNATION SEASON LONGEVITY
e |
H i
: PLANT HEIGHT GROWTH FORM :"'i:—_—ﬁ" DISPERSAL MODE
1 e e e
SEED SIZE

llustracion 1. Factores que influyen en el tamaiio de la semilla. Tomado de Leishman y Westoby (1993).

Burial mechanism: mecanismo de enterramiento. Germination season: estacién de germinacion. Plant longevity:
longevidad de la planta. Dispersal mode: modo de dispersion. Seed size: tamaiio de la semilla. Plant height: altura de
la planta. Growth form: forma de crecimiento vegetal.

Como cabria esperar, hay fuertes correlaciones entre la masa de semillas y los sindromes
de dispersion. Las especies con dispersidén no asistida, las que se dispersan por adherencia al
exterior de los animales y las que poseen una dispersién anemaécora tienden a tener semillas de
poca masa, mientras que las especies dispersadas por agua o por ingestion animal pueden ser
relativamente pesadas (Moles and Leishman 2008; Leishman y Westoby, 1993; Stromberg y

Boudell, 2013); en este ultimo tipo de especies, sin embargo, existe el caso particular de los frutos



carnosos dispersados por animales. Murali (1997) afirma que el tamafio de la semilla de los frutos
carnosos determina la palatabilidad de los mismos. Un tamafio mds pequefio o un menor niumero
de semillas por fruto esta asociado con mas pulpa, lo que aumenta la palatabilidad e incrementa
la probabilidad de dispersién. Por lo que, en este caso, debido a que la dispersién zoocora
transporta las semillas a mayor distancia, serian las semillas de menor tamafio las que poseen una

mayor distancia de dispersion.

La dispersion por factores abidticos (por el viento o por gravedad) no podria alcanzar
distancias utiles con semillas que superen una cierta masa. Por consiguiente, si hay otros factores
gue ejercen una presion selectiva para aumentar la masa de la semilla, podria existir a su vez una
presién selectiva para emplear dispersidén zoocora (Leishman y Westoby, 1993). Parece existir una
relacién entre la masa de semillas y el tamafio de los animales responsables de la
ingestidn/transporte de las semillas. Las semillas dispersadas por mamiferos tienden a ser mas
grandes que las semillas dispersadas por aves que, a su vez, son mds grandes que las semillas

dispersadas por los invertebrados (Moles and Leishman 2008).

Por otro lado, las estructuras de dispersidn que hacen a la semilla mds atractiva para los
dispersores (pulpa, arilo o eleosomas) o adhesiva (ganchos o espinas) necesitan un tamano
minimo de la semilla a partir del cual pueden ser exitosas. Conforme el tamafio de la semilla
decrece, el coste de las estructuras de dispersién se vuelve relativamente mds caro en términos
energéticos. Por lo que deberia haber un tamafo minimo de la semilla por debajo del cual el coste
relativo de producir una estructura de dispersién efectiva es demasiado alto. Cabe destacar que
mucha de la literatura que hace referencia a los balances (trade-offs) entre el tamafio de la
semilla, longevidad, dispersién en el tiempo y dispersidon en el espacio; asume que aunque las
semillas de mayor tamafio tienen un mayor éxito de establecimiento que las de menor tamaiio, se
dispersan a menor distancia. En realidad, algunas de las semillas de mayor tamafio son
dispersadas por vertebrados y, por lo tanto, son capaces de ser dispersadas a distancias muy

grandes (Leishman y Westoby, 1993).

Las semillas pequefias son generalmente transportadas mas lejos por el viento (Murali,
1997), y tienden a ser dispersadas por una mayor variedad de agentes de dispersidon. Mejorar la
dispersién produce una sombra de semillas mas grande y, posiblemente mas uniforme, lo que
aumenta la probabilidad de que una o mas semillas lleguen a un lugar de establecimiento
adecuado. Los mayores potenciales de dispersion de las semillas pequefias aumentan las
expectativas de supervivencia de la descendencia, ademas de incrementar la aptitud/fitness de la

madre (las semillas de menor tamafio se dispersan mas lejos y no competirian por los recursos



con la planta madre). Ademas, cuando los depredadores o los patdégenos son abundantes y se
encuentran en el progenitor o en zonas con alta densidad de semillas de esa especie en particular,
la dispersidn lejos de la planta madre puede aumentar la supervivencia tanto de la semilla como
de la plantula. De manera similar, a través de la dispersidn, las plantulas evitan la competencia
entre las poblaciones densas de descendientes que se pueden desarrollar bajo el progenitor,
mejorando de esta manera el éxito de su genotipo (Foster, 1986). Por todo ello es de esperar una
presién de seleccién hacia semillas pequefias debido a la necesidad de alejarse de la planta

madre.

Las especies anemodcoras pueden experimentar mayores limitaciones en el tamafo
maximo de las semillas debido a la aerodindmica de la dispersién del viento, mientras que en las
especies de frutos carnosos (y especies zodcoras en general) el tamafio de las semillas puede ser

menos restringido (Kavanagh y Burns, 2014).

Para finalizar, los mecanismos de dispersion de las semillas se comportan de manera
particular en las islas, la reduccion en la capacidad de dispersidon de las semillas es una via
evolutiva comun para las especies que habitan en estos ambientes. Una explicacion de los
posibles cambios en el tamafio de las semillas en las islas es que el pequefio tamafio y el
aislamiento de estas ultimas selecciona sindromes de dispersién a corta distancia para reducir la
mortalidad del propagulo en el mar. Esta es una de las causas por las que las semillas de las
especies insulares son siempre mas grandes que las de sus parientes continentales (estudiando las
mismas especies), aun tomando en cuenta los diferentes modos de dispersién y forma de

crecimiento (Kavanagh y Burns, 2014).

Por todo esto, no hay ninguna duda de que el modo de dispersién influye en el tamafio de

la semilla.

Disponibilidad de luz durante la germinacidon y el establecimiento

Las condiciones luminicas son una fuerza selectiva muy importante que influye en la masa
de la semilla tanto directa como indirectamente. Multitud de estudios han demostrado que las
plantulas de especies de semillas mas pesadas tienen mayor tasa de supervivencia que aquellas
gue provienen de semillas de menor masa, tanto en condiciones naturales como en condiciones
controladas de sombra. Hay estudios que muestran que las especies con mayor masa de semilla
predominan en hdabitats sombrios y las de menor en aquellos que sufren mayores perturbaciones,

donde incide mayor radiacion solar (Peco et al. 2016; Baker, 1972; Rockwood, 1985). A su vez,



Moles et al. (2007) observaron que la hipdtesis de que las especies vegetales tropicales
necesitarian semillas de mayor masa para poder hacer frente a las condiciones de sombra bajo el
dosel asociadas a los bosques tropicales lluviosos, estd respaldada por datos experimentales
solidos que muestran que las especies de semillas pesadas tienen mayor supervivencia en
condiciones de poca luz frente a las especies de semillas ligeras. Por el contrario, Pellissier et al.
(2010) mostraron que la masa de semillas estaba positivamente correlacionada con la radiacion

solar durante la germinacién y el establecimiento.

Foster (1986) realizé una revisidn exhaustiva sobre cémo afecta la disponibilidad luminica
a la masa de la semilla en la selva tropical, resultados que pueden ser extrapolados también a
ambientes humedos templados y estacionales tropicales; aunque no a ambientes xéricos o con
estrés de nutrientes severo donde la tolerancia a la sombra no es normalmente un problemay los
factores selectivos de una gran masa de la semilla pueden ser muy diferentes. Se exponen a

continuacién las principales conclusiones de dicho trabajo:

En ambientes humedos templados y tropicales, las especies que normalmente se establecen
en habitats cerrados y sombrios tienden a tener semillas mds pesadas que aquellas que se
regeneran en habitats secundarios abiertos. Se considera que las semillas de mayor masa
aumentan la supervivencia de la plantula en ambientes con poca intensidad luminica. Sin
embargo, la intensidad luminica es solo uno de los muchos factores que difieren entre habitats
sombrios o luminosos. Se diferencian dos grupos de plantas en los bosques tropicales: las
especies pioneras que poseen semillas de poca masa y normalmente se establecen en grandes
parches soleados del dosel del bosque y; por otro lado, las especies persistentes, que poseen
semillas mas pesadas, toleran relativamente bien la sombra y producen plantulas que sobreviven

periodos variables de tiempo en dichas condiciones bajo el dosel forestal.

La relacion descrita en el parrafo anterior se demostrd por primera vez en los ambientes
mésicos templados de Gran Bretafia. Baker (1972), a su vez, documentd una relacién similar para
los arbustos de California, pero no para las herbaceas ni arboles. Atribuyd este ultimo resultado,
en parte, a los efectos confusos de la aridez, al observar que el estrés hidrico tenia una relacion
positiva fuerte con la masa de la semilla y estaba negativamente correlacionado con el grado de
umbria en esta flora. Finalmente, se recoge que en dos bosques tropicales himedos, las especies
con semillas de mayor masa tendian a establecerse en zonas con sombra y mas estables que
aquellas con las semillas mas ligeras; y que los arboles del bosque tropical himedo que requerian
de amplios parches de luz para el establecimiento de sus plantulas tenian una tendencia a poseer

semillas de menor masa que aquellos que se establecian bajo el dosel cerrado del bosque.



Se discuten a continuacidn cinco mecanismos generales, expuestos por Foster (1986), por los
que las grandes reservas de las semillas pueden ofrecer beneficios en las especies que germinan

en zonas de baja intensidad luminica:

1- Duracion de la quiescencia y la latencia:

Como ya se ha dicho en el apartado de latencia/quiescencia, las semillas de mayor masa
pueden disponer de nutrientes, energia y/o reservas de agua para cubrir los requisitos
metabdlicos durante los periodos de latencia o quiescencia. Estas reservas pueden permitir la
supervivencia de la semilla hasta que haya niveles de luz favorables bajo el dosel (rayos de luz que
penetran o pequefios parches debido a la caida de arboles o ramas) que permitan la germinacion

y la persistencia o crecimiento de las plantulas.

2- Compuestos defensivos:

Los beneficios de una mayor masa de la semilla para las especies que germinan en zonas de
sombra podrian deberse a la presencia de grandes cantidades de compuestos vegetales
secundarios que se utilizan para defender a las plantulas que persisten durante largos periodos en
las bajas intensidades de luz debajo del dosel cerrado, o para la defensa de semillas que
permanecen latentes durante periodos extensos bajo el dosel frente a la actividad de patégenos o
herbivoros. Las semillas de la nuez moscada tropical que germina en zonas de sombra (Virola
surinamensis) contienen un 15’4% de la masa seca de taninos solubles, la mayor concentracién de

compuestos con una posible funcidn defensiva observada hasta 1986.

No hay evidencia en los bosques tropicales de que la depredacion y los patdgenos tengan un
mayor impacto en la supervivencia de las semillas en zonas sombrias que en zonas luminosas, o
gue los depredadores o los patdgenos de los habitats con sombra posean tolerancia a mayores

concentraciones de toxinas de las semillas.

Por el contrario, hay evidencia que los efectos de depredadores (herbivoros) y patégenos en
la supervivencia de la plantula pueden ser mayores en los habitats sombrios bajo el dosel que en
los parches luminosos. En la selva estacional de Panam3, los patégenos causan una mayor
mortalidad de plantulas en los habitats de sombra que en los parches luminosos. Por lo tanto, en
la medida de que la efectividad de los patégenos puede verse reducida por la presencia de

compuestos secundarios en la semilla, los patégenos podrian estar seleccionando mayores



contenidos de compuestos secundarios en las plantulas que viven en zonas de sombra vy, por lo

tanto, semillas mas pesadas.

Ademas, bajo el dosel del bosque, la baja intensidad luminica puede resultar en una tasa
fotosintética tan baja que las plantulas son incapaces de crecer rdpidamente o acumular reservas
de energia. Estas plantas son particularmente vulnerables al dafio fisico y a la depredacién ya que
son incapaces de reemplazar tejido perdido o dafiado. Se recoge que, en las selvas tropicales
estacionales de Panamd, los darboles jovenes de especies persistentes exhiben niveles
significativamente mas bajos de herbivoria que los plantones de especies pioneras debido a un
conjunto de caracteristicas defensivas no tan bien desarrolladas en especies pioneras. Las
plantulas que obtienen compuestos defensivos de las reservas de la semilla podrian ser capaces
de desplegar defensas quimicas mas rapidamente o en mayores concentraciones que aquellas
qgue no lo hacen y, por lo tanto, aumentaria su supervivencia al perder menos tejidos por
herbivoria. Esta ventaja deberia ser mayor en las especies que experimentan niveles de luz bajos
y, de esta manera, podria ser una fuerza selectiva que fomentara una mayor masa media de

semilla entre las especies que germinan en habitats de sombra.

También se recogen datos en los que las semillas con compuestos secundarios poseen una
mayor masa que aquellas que no los contienen, ya que hay evidencia de que las semillas de las
legumbres lefiosas de Centroamérica que son toxicas para el escarabajo briquido son de mayor

peso (x=3.00 + 6.71 g) que aquellas que no (x =0.26 £ 1.03 g).

Los resultados de otros autores recogidos por Foster (1986) apoyan la hipdtesis de que los
compuestos secundarios presentes en algunas semillas sirven de funcion defensiva para la
plantula. En consecuencia, se demostré que la cantidad total de glucésido cianogénico de
Phaseolus lunatus es la misma en la plantula que en la semilla, implicando una translocacién de
dicha sustancia. Ademas, se recoge que una porcion de las reservas energéticas de las semillas de
esta especie junto con alguna otra especie, es utilizada para generar compuestos secundarios en
las pldntulas que no estdn presentes en las semillas. Las semillas de Sorghum vulgare no
contienen glucésido cianogénico, mientras que dicho compuesto representa el 25% de la masa

seca de las plantulas de tres dias de vida.

En resumen, aunque hay evidencia de que los compuestos secundarios pueden ser
traslocados de semilla a plantula, y que estos compuestos pueden reducir la carga herbivora en

las plantulas, hay poca evidencia directa de que las semillas que contienen compuestos



defensivos sufran una mortalidad reducida, o que las semillas son mds pesadas en especies

persistentes porque contienen mayores cantidades de compuestos secundarios.

3- Relacion tejido fotosintético/no fotosintético:

La productividad neta de la plantula estd relacionada positivamente con la relacién tejido
fotosintético/tejido no fotosintético (PT/NPT), si los niveles de luz ambientales se encuentran por
encima del punto de compensacién luminica. Las ganancias netas positivas de energia que se
asignan al crecimiento continuo permiten que las plantulas superen o mantengan una posicidn
relativa a los competidores (grandes areas de dosel pueden dar sombra a los competidores
potenciales), o que se reemplace el tejido perdido o dafiado. En la medida en que el tejido
fotosintético de las plantulas se deriva de las reservas de nutrientes de las semillas, las
proporciones PT/NPT y, por lo tanto, la supervivencia, deberian aumentar con el aumento de la
masa de las semillas a niveles de luz por encima de los niveles de compensacion de luz de las

hojas.

Las condiciones luminicas bajo el dosel cerrado de la selva tropical, normalmente estdn
cercanas o caen por debajo del punto de compensacidon luminica de la planta, incluso en las
especies de plantas mds tolerantes a la sombra, evitando asi el crecimiento o la supervivencia a
largo plazo de las pldntulas. Por consiguiente, las plantulas persistentes que germinan bajo el
dosel estan expuestas mas a menudo a niveles de luz cercanos a su punto de compensacion
luminica que las plantas de especies pioneras que, normalmente, se establecen en amplios
parches luminosos. Debido a esto, requeririan mayores reservas de energia y nutrientes en la
semilla para producir la relacién mayor de PT/NPT necesaria para obtener una productividad neta

positiva.

4- Crecimiento hacia estratos con mayor luminosidad:

Las semillas pesadas pueden proveer de nutrientes y energia necesarios para el crecimiento a
través de las capas del suelo, hojarasca, de la vegetacién cercana al suelo y hasta alcanzar
mayores intensidades de luz en zonas mas elevadas con respecto a la superficie del mismo. Si se

necesita mds crecimiento vertical de las plantulas para alcanzar niveles de luz por encima del



punto de compensacién luminica en los habitats bajo el dosel que en los habitats de parches, se

vera favorecida una masa mayor de la semilla en los primeros.

Cuando los estratos de vegetacion se encuentran cercanos a la superficie del suelo, las
plantulas producidas por semillas de gran masa pueden ser capaces de crecer a través de ellas y,
de esta manera, ganar acceso a niveles de mayor intensidad luminica. Ejemplos de estos estratos
vegetales son los sotobosques herbdceos y las capas de plantulas persistentes. Este autor recoge
la mejor evidencia de que las plantulas provenientes de semillas arbdreas pesadas contienen
reservas adecuadas para crecer a través de ese tipo de estratos, mientras que las semillas
arbdreas ligeras no, ya que muestra una correlacién positiva fuerte entre la masa de la semillay la
altura maxima de las plantulas en nueve especies de arboles de zonas templadas que germinaban

bajo condiciones de sombra.

Bajo los doseles arbdreos de la selva tropical, los gradientes de intensidad luminica se
producen por capas de vegetacién que varian de grosor localmente. Debido a esta variacidn, las
condiciones de luz en el suelo del bosque no son uniformes, sino que estdn compuestas por un
mosaico de parches de diferente intensidad luminica que se mueven cuando lo hace el sol,
causando una variacién espacial y temporal en las cualidades de los micrositios para el

establecimiento de las plantulas.

A pesar de los parches de los estratos de vegetacién, hay una disminucién previsible en los
niveles de luz al aumentar la distancia desde el dosel. En un bosque malayo, la intensidad
luminosa relativa aumenta desde el 1% de incidencia de la luz del dia hasta el 30% entre los 5
metros por encima del suelo y la parte de abajo del dosel cerrado a 30 metros de altura
respectivamente. La intensidad luminosa relativa media a nivel del suelo en el mismo bosque es
de 0.3-0.4% de la luz del dia y, a la altura del pecho, del 0.5%. Estos ultimos niveles de luz estan
por debajo del punto de compensacién luminico de incluso muchas de las especies mas tolerantes
a la sombra del sotobosque. La intensidad luminica medida a una altura dada es mayor en los
claros que bajo el dosel cerrado. La densidad del flujo de fotones fotosintéticos bajo el dosel en
un bosque humedo de Costa Rica fue cercana al 2% de la luz del dia y, al mismo nivel en parches

de 200y 400 m?, fue de 9% y de 20-35% respectivamente.

Se recoge también la idea de la necesidad de parches con un tamafio superior a 1000 m” para
el establecimiento de las especies pioneras. En parches mads pequefios, las plantulas producidas
por las semillas ligeras de estas especies son aparentemente incapaces de alcanzar estratos con

niveles de luz suficientemente elevados para su supervivencia. En los parches grandes, los niveles



luminicos cerca del suelo son mayores, por lo tanto, las plantulas de las especies persistentes
mueren por la alta intensidad luminica y las condiciones de temperatura, permitiendo

aparentemente que las plantulas de especies pioneras obtengan suficiente luz para sobrevivir.

En los parches grandes del bosque, donde la intensidad luminica media es probablemente
superior al punto de compensacidn luminico incluso de las plantas menos tolerantes a la sombra;
las ventajas de las semillas de mayor masa que movilizan rdpidamente sus reservas pueden
disminuir ya que las plantulas de semillas menos pesadas pueden conseguir una productividad
neta elevada inmediatamente después de la germinacién y, por lo tanto, alcanzar rdpidamente
tasas de crecimiento elevadas. Por el contrario, en los habitats bajo el dosel arbéreo donde el
crecimiento estd normalmente limitado por las condiciones de luz, la ventaja de grandes reservas
de nutrientes que permiten a las plantulas crecer hasta zonas con mayor nivel de luz es mas

importante.

5- Reemplazo de tejido dafiado o perdido:

Las plantulas de las especies de arboles de la selva tropical sufren una elevada mortalidad,
mucha de la cual es debida a la accion de patdgenos, insectos y dailo mecanico producido en

el tallo.

Especies de semillas de gran masa como son Catostemma digitata (Bombacaceae) de
Colombia y Stryax benzoin (de las selvas de Malasia), parece que utilizan reservas derivadas
de las semillas para reemplazar el tejido dafado en el primer afio de crecimiento. En ausencia
de un dafio grave en el tejido, estas reservas se utilizan para sustituir tejido fotosintético

senescente y para prolongar la supervivencia en condiciones de baja intensidad luminica.

No hay ejemplos similares para especies pioneras u otras especies que germinen en zonas
soleadas, quizds por falta de estudios, aunque también es posible que ese tipo de pldntulas
agoten las reservas de nutrientes en el crecimiento inicial. En este caso, mayores tasas de
mortalidad por individuo podrian ser compensadas por la produccién de un gran numero de
propagulos, permitido por una menor masa de las semillas. La pérdida parcial de tejido del
tallo en tamafios de plantula mayores, podria ser reemplazada utilizando energia adquirida de
la fotosintesis en plantulas pioneras de crecimiento rapido en parches de elevada calidad de

luz, reduciendo temporalmente su tasa de crecimiento.



Capa de hojarasca

La capa de hojarasca es un factor que selecciona de manera directa el tamafio de la
semilla. Foster (1986) establecié que una capa de hojarasca gruesa puede causar la muerte de las
plantulas al impedir que las raices alcancen el suelo cuando las semillas germinan dentro o encima
de esta capa, o porque las plantulas que germinan debajo de esta capa gruesa son incapaces de
penetrar hasta llegar a niveles de mayor luminosidad encima de ellas. A su vez, Lénnberg y
Eriksson (2013), y Venable y Brown (1988), enunciaron que la capa de hojarasca es un factor
desfavorable para el establecimiento de las plantulas y solo las plantulas mds grandes son capaces
de establecerse con éxito. Estos ultimos, mencionan otros trabajos en los que este hecho se ha
demostrado entre especies y de manera intraespecifica. Por lo tanto, las semillas grandes se
verian favorecidas por la presencia de hojarasca ya que pueden proporcionar reservas de
nutrientes para la produccion de un tallo largo o de sistemas radiculares necesarios para penetrar

en la hojarasca (Foster, 1986; Stromberg y Boudell, 2013).

Disponibilidad de agua durante la germinacion v el establecimiento

La sequia es claramente uno de los factores selectivos mas importantes que afectan a la
masa de la semilla (Venable y Brown, 1988). Esta se ve influenciada a su vez por otros
componentes medioambientales como son la cantidad de precipitaciones, la temperaturay la

capacidad de drenaje del suelo (Baker, 1972).

La seleccidn natural de la masa de la semilla depende pues de la disponibilidad de agua. Esta
relacién se puede dividir, a grandes rasgos, en dos factores: como influye la disponibilidad de agua

en la germinacidn y cdmo lo hace en la supervivencia de las plantulas.

Ademas, Baker (1972) recoge que se podria llegar a pensar que el aumento del peso de las
semillas a medida que se encuentran en ambientes con menor disponibilidad de agua se debe al
aumento del espesor de la cubierta de la semilla. Sin embargo, este mismo autor muestra que la
proporcién del peso de las semillas de Pinus sabiniana Dougl. atribuible a la cubierta de las
mismas permanece aproximadamente constante en semillas de varios tamafios provenientes de
una variedad de habitats. También recoge el porcentaje del peso total de las semillas que se debe
a la cubierta de éstas en varias especies de angiospermas. Estos datos muestran una media del

22% del peso para cinco plantas de lugares humedos y 27% para un numero similar de habitats



secos. Ni siquiera este modesto aumento en la proporcién se encontré cuando unos pocos
taxones californianos fueron investigados. No hubo diferencias significativas en el grosor de las
cubiertas de frutas y semillas de Erodium cicutarium (L.) L'Her. desde las praderas costeras de la
regién de la bahia de San Francisco hasta el desierto de Mojave. Del mismo modo, en el género
Amsinckia la cubierta de la semilla proporciona el 41 % del peso total de las semillas tanto en la A.
spectabilis F. & M. de zonas costeras como en la especie del margen del desierto A. tessellate
Gray. Por lo tanto, el aumento de la masa de las semillas de situaciones mésicas (humedad media-
alta) a xéricas (baja humedad-sequia considerable) parece ser, en su mayor parte, debido al

aumento en el contenido de la semilla.

Influencia sobre la germinacién:

La habilidad de la semilla para captar agua suficiente para la germinacion depende de las
caracteristicas de la misma (tamafio, hidratabilidad) y de las condiciones ambientales incluyendo
la humedad atmosférica y el potencial de agua del suelo. Para germinar, la semilla debe absorber
agua a través del contacto semilla-suelo mas rdpido de lo que la pierde hacia la atmédsfera. El
potencial de agua del suelo, el drea de contacto entre la semilla y el suelo y, posiblemente, el
potencial matricial de éste; son factores importantes que influyen en la absorcién de agua por
parte de la semilla. La humedad atmosférica y el drea de contacto entre la semilla y la atmédsfera
determinan la tasa de pérdida de agua (Harper et al. 1970; Foster, 1986; Murali, 1997; Merino et
al. 2017).

Al incrementar el tamafio de la semilla, la relaciéon superficie/volumen de la misma
decrece. Como resultado de esto, las semillas grandes pueden no ser capaces de absorber
suficiente agua como para germinar en los suelos mds secos, que aun serian propicios para la
germinacién de semillas pequenas. Este problema puede ser agravado por el hecho de que las
semillas de gran tamafio son menos propicias a ser enterradas que las de menor tamafio, por lo
gue se pueden ver afectadas a un mayor estrés por desecacién. También se recoge una hipédtesis
gue sugiere que el alto contenido de agua de las semillas de un tamafio muy grande, podria ser
necesario ya que dichas semillas son incapaces de absorber grandes cantidades de agua para la
germinacién. Ademas, los altos contenidos de agua necesarios para la germinacion de las semillas
grandes explicarian la restriccion de las semillas de mayor tamafio a climas humedos. En zonas
frias, las semillas con elevado contenido hidrico son mas susceptibles que las semillas con menor

contenido a la cristalizacidn del agua durante las heladas, resultando en un dafio en los tejidos.



Por consiguiente, en combinacidn, estas consideraciones probablemente explican por qué las

semillas de mayor tamanio se encuentran en los habitats tropicales humedos (Foster, 1986).

En las selvas tropicales, el aire bajo el dosel arbéreo retiene una humedad relativa elevada en
comparacion con los habitats en los que las lluvias y la cubierta arbérea son menores. Durante la
estacion seca, el aire se encuentra a menudo cerca de la saturacién durante la noche y solo
disminuye hasta el 60% de humedad relativa durante el dia. La humedad relativa es menor en los
parches luminosos que bajo el dosel, causando una mayor pérdida de agua en las semillas
expuestas. Ademas, los suelos en los parches pueden tener un menor potencial hidrico que los
gue se encuentran bajo el dosel, debido a que un incremento de la insolacidn causa mayores
tasas de evaporacién. Esta ultima condicidn puede ser contrarrestada parcialmente por una
mayor entrada de lluvia en los claros que en los suelos bajo el dosel. La disminucién de absorcién
de agua debido al bajo potencial hidrico del suelo junto con un aumento de la pérdida de agua
causada por la baja humedad relativa del aire en los claros podria explicar el tamafo
relativamente pequeio de las semillas especializadas en establecerse en estas zonas. Las tasas de
absorcion adecuadas para compensar la pérdida de agua pueden ser inalcanzables en las semillas

de mayor tamafio en los habitats presentes en los parches (Foster, 1986).

Puede ser plausible, por consiguiente, que las semillas de gran tamafio no germinen en los
parches porque son incapaces de mantener un balance de agua positivo durante la germinaciény
qgue las relaciones del agua son parcialmente responsables del pequeio tamafio medio de las

semillas de las especies especializadas en parches (Foster, 1986).

Influencia de la sequia sobre la supervivencia de las plantulas:

La totalidad de los articulos revisados que han estudiado como afecta la masa de la
semilla a la supervivencia de la plantula en condiciones de sequia coinciden en que las semillas de
mayor masa derivan en plantulas de mayor tamafio que son mas resistentes al estrés hidrico vy,
por lo tanto, poseen una mayor tasa de supervivencia bajo estas condiciones (Baker, 1972;
Schimpf, 1977; Leishman et al., 2000; Johnstone y Chapin, 2006; Hallett et al. 2011; Stromberg y
Boudell, 2013; Peco et al. 2016; Yi et al. 2018). Sin embargo, Leishman y Westoby (1993)
concluyeron que todo el efecto de la sequia sobre la masa de la semilla estaba incluido en el
efecto derivado de la altura de la planta, que se correlaciona positivamente con la masa de la
semilla. Por lo tanto estos autores concluyeron que no hay una relacion significativa entre la

humedad y la masa de la semilla dentro de clases de altura de la planta.



Stromberg y Boudell (2013), muestran tres posibles mecanismos que podrian explicar la
mayor masa de las semillas en ambientes mds secos. (1) una mayor masa de la semilla permite a
las plantulas desarrollar raices mas grandes y profundas, pudiendo captar asi mds agua y tener
mayor probabilidad de alcanzar el nivel freatico. (2) Semillas mas pesadas permiten emerger de
enterramientos mds profundos donde la presencia de humedad podria ser mdas constante
(Schimpf, 1977; Venable y Brown, 1988; Soares da Mota y Garcia, 2013). (3) En plantulas
provenientes de semillas pesadas, las reservas de carbohidratos se pueden utilizar para el nuevo
crecimiento de érganos de la planta (ej. plantulas cuyos tallos se hayan marchitado por la sequia
de verano, producen nuevos tallos después de la llegada de las lluvias); esto apoyaria la
afirmacién de Foster (1986) de que las plantulas que provienen de semillas de mayor masa
pueden utilizar las reservas de éstas para recuperar tejido daifiado o perdido en zonas afectadas
por diferentes estreses como puede ser la sequia, déficit luminico (punto 5 del apartado de

disponibilidad de luz de este trabajo) o la herbivoria (ver mas adelante).

Con respecto al punto 1 del parrafo anterior, segun Hallet et al. (2011), la relacién entre
raiz:biomasa total; fue mas alta en los primeros 24 dias de establecimiento en todas las especies
estudiadas, lo que indica la importancia de una inversidn temprana en las raices para sobrevivir a
las sequias cortas del periodo primaveral. Aunque autores como Baker (1972) hayan sugerido que
las especies de semillas mdas pesadas serian capaces de distribuir los recursos de éstas para
alcanzar mayores relaciones de raiz/tallo durante el crecimiento temprano, ha quedado
demostrado tanto por Westoby et al. (1992) como por Hallett et al. (2011) que esta sugerencia es
erronea. Pese a esto, Leishman y Westoby (1994) y, sobre todo, Hallett et al. (2011), demostraron
gue las plantulas provenientes de semillas de mayor masa poseian una mayor biomasa total de
raices y una mayor longitud de éstas con respecto a las de menor masa, lo que les proporcionaba
mayor supervivencia frente a la sequia tanto a corto como a largo plazo. Ademas, se suele dar un
crecimiento mas rapido de la raiz en especies de semillas mas pesadas, en consecuencia, la
ventaja de tamafio inicial proporcionada por una semilla de mayor masa podria mejorar la
supervivencia a la sequia incluso después de que se agoten los recursos de semillas. Por ultimo,
segln Hallett et al. (2011), también influye la morfologia radicular en la capacidad de absorcién de
agua y, por ende, en la supervivencia de la plantula; siendo la éptima una raiz principal gruesa
para maximizar la profundidad de enraizamiento y unas raices secundarias delgadas. En el
experimento de invernadero que llevaron a cabo, fueron las especies de semillas mas pesadas las
gue poseian la morfologia radicular descrita. Por todo esto, a partir de la bibliografia revisada, se
puede sugerir que aunque las especies de semillas de mayor masa posean mas parte aérea a la

gue procurar agua; al desarrollar un sistema radicular mayor, mas profundo y con mayor rapidez,



podrian llegar a alcanzar el nivel fredtico o zonas de mayor humedad a las cuales las semillas
ligeras no podrian. Por lo tanto, si que deberian de tener una cierta ventaja de supervivencia. Esto

ultimo es consistente con lo sugerido por Stromberg y Boudell (2013).

A su vez, Peco et al. (2016) establecieron que las plantulas grandes, asociadas con
especies de semillas pesadas, también son mds capaces de tolerar condiciones de baja humedad
del suelo en comparacidn con las plantulas pequefas, ya que las primeras tienen una tasa de
crecimiento relativo menor. Debido a esto, las plantulas de menor tamafio necesitan mayor
cantidad de agua para llevar a cabo un metabolismo mds rapido vy, al abrirse mas los estomas para

realizar la fotosintesis, se pierde mdas agua por evapotranspiracion.

A parte de los tres posibles mecanismos nombrados anteriormente, Foster (1986) sugirio
gue las condiciones de humedad en la selva tropical, probablemente seleccionan la masa de la
semilla indirectamente también. Si los compuestos secundarios de las semillas son los
responsables de la mayor resistencia de las plantulas persistentes con respecto a las pioneras
contra los patdgenos, las semillas de las especies persistentes deberian ser de mayor masa para
albergar los compuestos secundarios necesarios para combatir los patdgenos que son mas activos

en los habitats himedos y sombrios del sotobosque.

Consideraciones generales y longevidad de la planta

Por lo tanto, en ambientes de estrés hidrico, la sequia puede influir con mayor intensidad
en las semillas o en las plantulas. Dependiendo en qué parte del ciclo vital lo haga, seleccionara
una masa de semilla u otra. Por norma general, si este factor afecta mas a la germinacién de las
semillas, seleccionara un peso de éstas menor; sin embargo, si lo hace mas sobre la supervivencia
de la pldntula, tendera a seleccionar una masa de semilla mayor. A parte de estas consideraciones
generales, hay que tener en cuenta otros factores como la longevidad de las plantas, es decir, si
son plantas perennes o anuales. Estas Ultimas, en climas de mucha aridez, suelen ser plantas
efimeras. Baker (1972) recalca la importancia de esta diferenciacién mostrando que, las hierbas
perennes del matorral creosota (en el suroeste de Estados Unidos) poseen las semillas pesadas
como era de esperar, con la probable explicaciéon de que después de la germinacién deben
desarrollar un gran sistema radicular para hacer frente a los tiempos de estrés hidrico. Su sistema
radicular puede penetrar profundamente en el suelo o propagarse ampliamente. Por otra parte,
las plantas anuales, tienden a germinar sélo cuando una combinacion particular de humedad del
suelo y temperatura desencadena el proceso. En dicho momento hay suficiente humedad en el

suelo para permitir que una mayoria de las plantas pase rapidamente a través del estado



vegetativo de sus vidas, para florecer y dispersar las semillas antes de que la humedad se agote.
Para una planta como Pectis papposa esto puede ocurrir en unos 21 dias (Baker, 1972). Esto es
consistente con los resultados de Westoby et al. (1992) que afirman que la germinacion en las
zonas aridas tiende a estar confinada a las estaciones humedas, por lo que las especies desérticas

no tienen por qué estar sujetas a un mayor riesgo de sequia después de la misma.

Invasividad

El factor invasividad hace referencia a la capacidad de las especies de colonizar exitosamente

otros ecosistemas fuera de su area de distribucién natural.

El éxito reproductivo parece ser una de las pocas caracteristicas unificadoras de la
invasividad en estudios anteriores sobre plantas invasoras. Para comprender mejor los rasgos que
contribuyen a la invasion, se necesitan dos tipos de estudios sobre las caracteristicas de las
mismas: 1) comparaciones intraespecificas de especies individuales en su rango de distribuciéon
original frente a su rango de distribucion donde se comportan como invasoras, y 2)
comparaciones interespecificas de especies coexistentes invasoras y no invasoras (Daws et al.

2007).

En relacion con el primer punto, Daws et al. (2007), haciendo referencia a otros autores,
recogen que para Cytisus scoparius, pero no para Ulex europaeus, la masa de semillas es mayor en
el rango invasivo que en el nativo. Esto mismo ocurre en La Reunién donde, la especie invasora
Syzygium cymosum, tiene semillas mds pesadas en sus poblaciones invasoras que en las nativas.
Ademas, se recogen también los resultados de un meta-analisis de 114 especies exodticas que
muestran que, en promedio, la masa de semillas de una especie invasora es mayor en sus
poblaciones invasivas que en las nativas. Esto se habia demostrado anteriormente sdélo para dos

especies.

De manera contraria, estos mismos autores también recogen que para 24 especies de
Pinus, eran las especies de semillas de menor masa las que tenian mas probabilidades de ser
invasoras, ya que muchas especies de semillas pesadas del género Pinus (p.ej. P. coulteri y P.
sabiniana) no sélo tienen dispersidon primaria ineficaz, sino que producen semillas a intervalos
irregulares de varios afios. Sin embargo, al menos en sus rangos nativos, estas especies tienen un
conjunto de dispersores secundarios que recogen y esconden semillas para su uso posterior. Esto
resulta en mayores distancias de dispersion y la regeneracién puede ocurrir porque no todas las

semillas se recuperan posteriormente. Pero estos dispersores especializados pueden estar



ausentes en el rango de distribucién introducido, lo que no sdlo da lugar a una dispersién limitada
de semillas, sino también a tasas potencialmente elevadas de depredacién de las mismas, ya que
semillas tan pesadas y ricas en aceite representan un recurso atractivo para los depredadores, por

lo que se seleccionarian semillas de menor masa.

Por otro lado, Mason et al. (2008), no encontraron evidencias de diferencias consistentes
en la masa de las semillas entre las poblaciones nativas e invasoras de las especies invasoras.
Sugiriendo que éstas tienden a ser herbdceas y consecuentemente de semillas pequeias, pero
gue la invasividad no se asocia con la masa de semillas independientemente de la forma de

crecimiento.

Teniendo en cuenta el segundo punto (comparacidn interespecifica de especies
coexistentes invasoras y no invasoras), segin Mason et al. (2008), muchos autores han sugerido
qgue las especies invasoras idealmente tienen semillas mds ligeras y mayor asignacién a la
produccidn de semillas que las especies nativas coexistentes. Sin embargo, la evidencia disponible
es mixta. Estudios previos han encontrado mayor masa individual de semillas en especies exéticas
en comparacion con las especies nativas en algunos ambientes, pero no en otros. De manera
particular, las especies invasoras tienen mayor masa de semillas que las especies coexistentes
nativas en las familias Asteraceae y Poaceae (Daws et al. 2007). De igual manera, Baker (1972), al
comparar plantas herbdceas nativas e invasoras en California, encontrd que las especies invasoras
tenian semillas mas pesadas. Por el contrario, Mason et al. (2008) muestran cémo la flora
invasora en Australia oriental posee menor masa de semillas al comprarla con las especies

nativas.

Tal como se recoge en el parrafo anterior, Lake & Leishman (2004), encuentran una clara
tendencia a tener semillas mas pesadas en especies exdticas comparadas con las nativas
coexistentes. Aunque, en sitios perturbados fisicamente, se produce una tendencia justo al
contrario obteniendo una masa media por semilla de las especies invasoras significativamente

menor que la de las especies nativas.

Aungue Mason et al. (2008) no han encontrado evidencia de diferencias consistentes en
la masa de semillas entre especies nativas e invasoras, si que declaran que las especies invasoras
tienen mayor produccién de semillas que las especies nativas. Estas producen casi siete veces mas
semillas por individuo por afio para una masa de semillas dada que las nativas, en todas las
especies. No sélo las plantas invasoras estan produciendo mas semillas en promedio que las

nativas, también estdn produciendo una mayor masa total de semillas. Segin estos mismos



autores, las plantas exédticas experimentan tasas mas bajas de herbivoria, depredacidn de semillas
y ataque de patdgenos en su ambiente introducido en comparacidn con el nativo. Esta liberacidn
de los enemigos podria: (1) permitir directamente un mayor crecimiento y/o reproduccion; (2)
permitir la reasignacion de recursos de defensa a crecimiento y reproduccion; y/o (3) llevar a la
seleccion de genotipos con mayor asignacion al crecimiento y la reproduccidon y menor asignacién
a la defensa (hipotesis de la evolucidon de mayor capacidad competitiva). Si hay un aumento en el
crecimiento o fotosintesis de una especie exdtica debido a la liberacién de enemigos, esa especie
puede ser capaz de aumentar su produccidn de semillas sin sufrir una disminucién en la masa de
las mismas, o aumentar la masa de las semillas sin sufrir una disminucién en el nimero de éstas.
Ademas, cuantas mas semillas pueda producir una especie, mayor serd la probabilidad de un
establecimiento exitoso a distancias cada vez mayores de la planta madre, ya que cuanto mayor
numero de semillas llegue a un sitio, habrd mayor nimero de oportunidades de establecimiento.

Todo esto es consistente con el estudio realizado por Daws et al. (2007).

En relacién con esto, Lake y Leishman (2004) encontraron en su estudio fuertes evidencias
de que las especies exodticas en su rango invasor sufren relativamente menos dafo en las hojas
por la accion de los herbivoros al compararlas con las especies nativas, sin importar el tipo de
perturbacién, lo que seria consistente con lo citado anteriormente. Sin embargo, sus resultados
mostraban que las especies exdticas tanto invasoras como no invasoras tienen niveles
relativamente mas bajos de herbivoria de sus hojas al compararlas con las especies nativas. Si la
liberacidn de la presion por parte de los herbivoros fuera un factor importante en el éxito de las
especies invasoras, se esperaria que las especies exdéticas no invasoras sufrieran una herbivoria
relativamente mayor que las invasoras exdticas, y este no fue el caso. Debido a esto, la hipdtesis
de liberacidon del enemigo no se puede considerar como un patrén general que se da en la
totalidad de las especies invasoras. Por lo tanto, la ausencia de herbivoros especializados en el
rango invasor de las especies exdticas, por lo general, no seria la responsable de una mayor masa
de dichas especies en su rango introducido con respecto al nativo, pero si que podria serlo al

comparar las especies nativas de una zona y las invasoras coexistentes.

Estos mismos autores encontraron que, en habitats perturbados mecadnicamente, los
invasores exitosos poseen rasgos asociados con una alta habilidad de colonizacién (masa de la
semilla pequefia y larga duracién de floracién) y poco tiempo hasta la madurez (baja altura del
dosel, formas de crecimiento predominantemente herbaceas o de pastizales). Las adaptaciones
para la dispersion a larga distancia se realizan a través de una masa pequeina de la semilla o

dispersién asistida por el viento, lo que es ventajoso en comunidades de vegetacion abierta.



Ademas, recogen otros estudios donde se han encontrado resultados similares acerca del tamano

de la semilla y duracién de floracion.

Altura de la planta

La altura de la planta es un importante determinante de la cantidad de energia disponible
para la reproduccién y el desarrollo de las semillas (Guo et al. 2010). Tal y como recogen estos
mismos autores, hay numerosos estudios que han encontrado relaciones positivas entre la altura
de la planta y la masa de la semilla. Sin embargo, en su estudio, no hubo una relacidn significativa
entre la masa de la semilla y la altura del individuo adulto de manera independiente al nimero de
semillas por fruto. Por lo tanto, es posible que a algunas de las relaciones positivas entre la masa
media individual de la semilla y la altura de la planta que han sido ampliamente documentadas,
les ocurra algo parecido debido al efecto de otros factores intrinsecos que distorsionan esta
relacién. Uno de estos factores podria ser la forma de crecimiento, ya que las plantas lefiosas que
producen semillas relativamente pesadas, son normalmente de mayor tamafio que los arbustos y
las herbaceas. En este estudio todas las especies eran herbaceas, por lo que puede que no haya
una variacion suficiente ni en la masa de la semilla ni en la altura de la planta como para detectar
una relacién positiva fuerte. Por altimo, en estudios previos, esta relacién positiva normalmente
se encontraba entre especies, mientras que dentro de las especies la relacién normalmente no
era significativa. Esto sugiere que a diferentes niveles taxondmicos (ej: dentro del género vs entre
géneros) pueden operar diferentes mecanismos de seleccion del peso de la semilla. En este
estudio el analisis se llevé a cabo dentro del mismo género. Puede ser simplemente mds comun

encontrar relaciones positivas en taxones de grupos taxonémicos mas diversos.

Pese a los posibles factores que podrian enmascarar la relacion entre la masa de la semillay la
altura de la planta desarrollados en el parrafo anterior, Wang et al. (2013), al estudiar 59
poblaciones que representaban a 42 especies del género Rhododendron (especies lefiosas) en el
sureste de la meseta tibetana, encontraron que la masa de las semillas se correlacionaba
positivamente con la altura de la planta a lo largo de poblaciones de diferentes especies pero no
en poblaciones de la misma especie, lo que concuerda con el estudio de Moles y Westoby (2004).
Esto es consistente con la sugerencia explicada anteriormente sobre que los mecanismos son

diferentes en niveles taxondmicos diferentes, y se ven afectados por las limitaciones filogenéticas.

A su vez, Leishman y Westoby (1993) estudiaron diferentes variables que podian afectar a
la masa de la semilla. De todas ellas, solo la altura de la planta, la forma de crecimiento y el modo

de dispersion tienen relacién significativa con la masa de las semillas, independientemente del



resto de atributos medidos. También encontraron que tener semillas de mayor masa no se deriva
directamente de la longevidad de la planta sino de una relacién indirecta con el tamafo de la
planta, ya que las plantas mas longevas son de mayor tamano y, por lo tanto, poseen semillas mas
pesadas. Concluyeron que el modelo estadistico mas parsimonioso, teniendo en cuenta las
asociaciones encontradas, es aquel que entiende la combinacién del tamafio de la planta y la
forma de crecimiento como las correlaciones solitarias mas fuertes con la masa de la semilla; con
multitud de otras caracteristicas relacionadas con la masa de la semilla solo mediante un
asociacion con la altura de la planta y con la forma de crecimiento (ver ilustraciéon 1). Sin embargo,
el patrén de la masa de la semilla asociada con la altura no fue idéntico dentro de las diferentes
formas de crecimiento, ya que en las herbaceas hubo un aumento de la masa de la semilla con el
incremento en la altura de la planta, mientras que en las plantas lefiosas hubo un aumento inicial
de dicha masa con el incremento del tamafo de la planta y, posteriormente, un decrecimiento de

la misma en plantas superiores a 10 metros de altura.

Guo et al. (2010) proponen diferentes explicaciones para esta relacion positiva: en primer
lugar, la hipdtesis de los limitantes mecdnicos predice que las fragiles ramas de las plantas
pequefias no serian capaces de soportar semillas pesadas, mientras que las plantas de mayor
tamafio deberian ser suficientemente robustas para soportar tanto semillas pesadas como ligeras;
con esta hipétesis, la varianza de la masa de la semilla aumentaria al aumentar el tamafio medio
de la planta. En segundo lugar, de acuerdo con la teoria de la historia de la vida de Charnov, son
necesarios descendientes de gran tamafio para contrarrestar la baja supervivencia hasta la edad
adulta, que seria consecuencia de los periodos juveniles mas largos asociados a adultos de gran
tamafio (Moles et al. 2007). En ultimo lugar, los factores como pueden ser la intensidad de
competencia por la luz y los requerimientos de altura de la planta necesarios para una dispersion
exitosa de las semillas grandes pueden contribuir a la relaciéon positiva entre la masa de la semilla

y la altura de la planta (Wang et al. 2013).

La hipotesis de la dispersion se desarrolla ampliamente en el estudio de Leishman y Westoby
(1993), al mostrar que hay un argumento bioldgico persuasivo que explica como las formas de
crecimiento altas pueden tender a tener semillas mas pesadas. Para una altura dada de liberacion
de semillas, las semillas ligeras que se dispersen con el viento o de manera no asistida son capaces
de llegar mas lejos. Por consiguiente, si hay condiciones que seleccionen semillas de mayor masa,
una planta de mayor altura puede producir semillas relativamente mas pesadas sin comprometer
su dispersabilidad. En contraste, una planta mas pequefia que tenga requerimientos de dispersion

similares, estard limitada a usar semillas mas ligeras para alcanzar la misma distancia,



seguramente con consecuencias en la supervivencia de su descendencia. Aunque las semillas de
plantas mds grandes deben viajar en general mads lejos para escapar de la influencia del dosel de
la planta madre, el didmetro del dosel no se incrementa normalmente de manera proporcional
con el tamafo de la planta. Ademas, la velocidad del viento se incrementa logaritmicamente con
la altura, por lo que una planta mas alta puede ser capaz de alcanzar distancias de dispersidn
relativamente mayores con una semilla de mayor masa que una planta de poca altura, mas alla
del efecto de la altura de liberacion de semillas. Se debe dejar muy claro que estos argumentos
estan confinados a especies que dispersan sus semillas por gravedad o con ayuda del viento. Los
mismos autores, a partir de los resultados de este mismo estudio, afirmaron que desde un punto
de vista bioldgico, no se tiene una razén de adaptacion convincente del por qué la altura de la
planta debe afectar al tamafio de la semilla entre especies adaptadas para la dispersion por

hormigas, vertebrados o adherencia.

Competencia

En un escenario de competencia, los individuos que obtienen una ventaja temprana
debido al tamafo de la plantula deberian anular a sus vecinos mas pequefios y, ademas, mayores
reservas en las semillas mejorarian el éxito de las plantulas en ambientes de condiciones severas
(Escudero et al. 1999). Estos mismos autores recogen que, en este tipo de escenarios, el factor
critico que determina la supervivencia de la planta es el tiempo de germinacién de la semilla y no
la masa o el tamafno de la misma. Esto es consecuente con el trabajo de Saracino et al. (2017)
sobre competencia entre plantulas tras el paso del fuego, donde se recopila que los embriones de
mayor tamafio de Pinus halepensis pueden germinar antes y superar la competencia
intraespecifica por el espacio en lugar de por los nutrientes que, por lo general, no son limitantes
en sustratos posteriores al fuego. Si esto es cierto, tanto a nivel intraespecifico como
interespecifico, las especies en las que las semillas de menor masa son las que germinan con
mayor rapidez, éstas podrian alcanzar un tamafio de la plantula mayor que el de los individuos
contiguos y, de esta manera, poseer una ventaja competitiva frente a ellos. Ademads, estos
autores muestran otros estudios donde existe una mayor ventaja competitiva y supervivencia de
la plantula en las semillas mas pesadas de Pinus halepensis, atribuidas al mayor nimero de

cotiledones.

Las semillas pesadas tienen ventaja bajo una gran variedad de condiciones azarosas
durante el establecimiento, como son los ambientes altamente competitivos. En este tipo de

ambientes, se lleva a cabo la seleccion de genotipos con mayor asignacion de recursos al



crecimiento y la reproduccién y menor asignacion a la defensa (evolucién de la hipotesis de mayor
capacidad competitiva) (Mason et al.2008). La seleccion directa de semillas de gran masa podria
resultar de la competencia tanto intra como interespecifica, debido a que la masa de las semillas
puede potencialmente mejorar la competitividad de una plantula ya que las plantulas de semillas
pesadas suelen tener una menor probabilidad de mortalidad (Escudero et al. 1999; Daws et al.,
2005; Peco et al. 2016). Dichas plantulas son mas tolerantes a la sombra, sequia, baja
disponibilidad de nutrientes y defoliacién y, por lo tanto, son potencialmente mds competitivas
(Daws et al. 2007). A esta misma conclusion llegaron Kavanagh y Burns (2014), al encontrar que
una alta competencia intraespecifica en las islas seleccionaba una mayor masa de semilla. La
relacién entre la plantula y todos los estreses mencionados se desarrolla en los apartados
especificos de cada uno de ellos en este trabajo, excepto el de la baja disponibilidad de
nutrientes. Este ultimo se debe a que las semillas de mayor masa poseen una mayor reserva de
nutrientes y, por lo tanto, en este tipo de ambientes, las plantulas que provienen de semillas
pesadas pueden derivar dichas reservas a expandir su sistema radicular en mayor medida con
respecto a los individuos coexistentes para tener la probabilidad de captar mayores cantidades de
nutrientes. Este mecanismo es similar al llevado a cabo por especies propensas a asociarse con
micorrizas tal y como se recoge en el apartado de “Asociaciones con micorrizas” de este mismo

trabajo.

En un estudio realizado en la sabana por Lahoreau et al. (2006), se explica que las
consecuencias de la competencia son mads severas para las plantulas de menor tamafio que para
las de mayor. El efecto del menor tamafio de las plantulas de especies de semillas de poca masa
es probable, por lo tanto, que persista a lo largo del ciclo de la vida, ya que se encuentran
continuamente desfavorecidas. De esta manera, se esperaba que el efecto del tamafio de la
plantula se prolongara en la sabana incluso después del agotamiento de las reservas de la semilla.
Asi pues, una desventaja inicial en el tamafio de la plantula puede derivar en un menor tamaiio
del individuo con respecto a sus competidores mas cercanos de manera permanente,

seleccionando, de esta manera, semillas mas pesadas.

Sin embargo, Moles y Westoby (2002), afirman que casi todos los estudios sobre la
competencia entre las plantulas se han realizado con densidades artificialmente altas logradas
mediante la suplementacion de semillas o la plantacién de plantulas. Sus observaciones de campo
les han llevado a sospechar que las poblaciones naturales de plantulas raramente ocurren a altas
densidades como para que la competencia entre dichas plantulas sea una causa importante de

mortalidad de las mismas. Estudiaron la causa de mortalidad de diferentes especies y encontraron



lo siguiente: debida a la herbivoria: 38%, por sequia: 35%, por ataque fungico: 20%, por dafio
fisico: 4.6% y, por competencia con la vegetacion establecida: tan solo un 1.3%. Ademds, la
competencia entre plantulas fue la causante de solo el 1.6% de las muertes conocidas de las
mismas, siendo todas ellas de una misma especie. Por otro lado, establecen que podria haber una
notificacién insuficiente de la mortalidad debido a la competencia con la vegetacién establecida
ya que esta competencia no deja a sus victimas marcadas de la misma manera que lo haria la
herbivoria, la sequia o el ataque fungico. A su vez, no argumentan que la competencia de
plantulas no sea nunca una causa importante de mortalidad. Hay casos bien documentados de
competencia entre plantulas en situaciones particulares. Ejemplos de esto ultimo se han
encontrado en zonas de selva tropical con una gran competencia luminica y radicular (Foster
1986), lugares que hayan sufrido un incendio (Escudero et al. 1999; Saracino et al. 2017) o, en
ecosistemas mediterraneos, donde una de las principales limitaciones ambientales parece ser la
intensa competencia de las plantas vecinas (Harel et al. 2011), favoreciendo en todos estos casos

una mayor masa de la semilla.

Herbivoria y ataque de patégenos

La herbivoria y el ataque de patdgenos puede seleccionar la masa de la semilla de dos
maneras diferentes: actuando sobre la semilla directamente o afectando a la plantula. No es
extrafio que las plantas pierdan el 90-100% de sus semillas dispersadas debido a los depredadores
de las mismas, lo que resulta en una reduccidn significativa del establecimiento de plantulas
(Moles y Westoby, 2003). Como veremos posteriormente, las semillas mas pesadas normalmente
experimentan mayores tasas de depredacidon que las de menor masa ya que son usadas como
fuente de alimento por un rango mas amplio de depredadores, también es mas dificil que queden
escondidas en la vegetacidn y su probabilidad de ser enterradas en el suelo es menor. Pese a ello,
las semillas de mayor masa podrian ser mas resistentes al ataque fungico o a la herbivoria de tres
maneras: (1) mediante cubiertas de semilla mas gruesas, pudiendo tanto evitar la penetracion de
insectos que quieran depositar sus huevos en ellas, como excluir dichas semillas de la dieta de
otros depredadores al incrementar el tiempo que deben dedicar para consumirlas o impedir el
acceso al tejido nutritivo; (2) por el almacenamiento de compuestos secundarios en las semillas
para la defensa tanto de las mismas como de las plantulas, accién que aumentaria la
supervivencia tanto de las plantulas como de las semillas y (3), debido a que sus reservas de

nutrientes podrian ser usadas para reparar el dafio producido a las plantulas (Foster, 1986).



Actuacion directa sobre la semilla:

La depredacién de semillas puede seleccionar una masa menor de las mismas. Como se ha
dicho anteriormente, las semillas mas pesadas son una fuente de recursos para un mayor rango
de depredadores que las semillas de menor masa, resultando en una carga mas pesada de
depredacién. Estas son consumidas por pequefios depredadores como insectos que las perforan o
depositan sus huevos en ellas pero también, por mamiferos que ingieren la totalidad o parte de la
semilla. Las semillas de menor peso pueden ser pasadas por alto por los grandes depredadores o
proporcionar muy poca energia para compensar el coste derivado de su consumo e incluso
pueden ser demasiado ligeras como para representar un suministro de energia adecuado para el

desarrollo de larvas de insectos (Foster, 1986).

En bosques tropicales, la mayoria de la evidencia de que las semillas de mayor masa
sufren mayores tasas de depredacion que las de menor peso es circunstancial. La relativa escasez
de semillas pesadas en los bancos de semillas de los bosques tropicales se debe probablemente,
al menos en parte, a las mayores tasas de depredacidn que experimentan. Sin embargo,
potenciales de latencia posiblemente mas cortos (explicado en el apartado de
latencia/quiescencia) y su baja abundancia natural (los drboles que producen semillas de mayor
masa producen menor numero de semillas de media) también contribuyen probablemente a este
patrén. De manera similar, aunque se han documentado tasas de depredacién extremadamente
elevadas en varias especies de semillas pesadas (por ejemplo, 93% de depredacién por el roedor
Liomys salvini en semillas caidas de Enterolobium cyclocarpum en Costa Rica; y >55% de
depredaciéon por roedores nocturnos en semillas caidas de Aglaia sp., Melastomaceae, en
Malasia), hay pocas mediciones igualmente precisas para las especies de semillas pequefias
debido a la dificultad de recuperar dichas semillas (Foster, 1986). En este mismo articulo se
recogen altas tasas de extraccién nocturna de los frutos por roedores en una selva de Costa Rica y
se argumenta que las semillas de gran peso fueron probablemente destruidas mientras que las de
menor masa fueron dispersadas debido a que se observé que los roedores enjaulados se

alimentaban de las semillas mas pesadas.

A su vez, Westoby et al. (1992), recogieron que en las praderas Inglesas, los roedores
forrajeros tienden a consumir semillas de mayor masa y hay poca depredacién de semillas por
debajo de aproximadamente 0.003 g. De esta manera, se propone que las especies con historias
de vida que requieren un banco de semillas de suelo son seleccionadas por presion de

depredacién para tener semillas menos pesadas. Sin embargo, estos mismos autores, afirman que



los roedores no son necesariamente los principales depredadores de semillas: por ejemplo, en
Australia, la mayoria de la depredacién de semillas es por hormigas. Para las diferentes especies
de hormigas, existe un limite de masa de la semilla por encima del cual no podrian transportarlas.
Por debajo de este limite, se produce una seleccién de semillas mas pesadas pero ésta es leve. En
este caso, la presion de depredacidn se extenderia a un rango de masa inferior con respecto al de
los roedores vy, probablemente, las semillas por encima de 0,03-0,1 g raramente serian

encontradas por una hormiga lo suficientemente grande como para cogerlas.

Hasta ahora, se ha mostrado como la depredacién de semillas selecciona en la mayoria de
los casos semillas de menor masa. Sin embargo, podria seleccionar un mayor peso de las mismas
al promover que éstas posean mayores cantidades de compuestos secundarios defensivos o una
cubierta de semilla de mayor grosor (Foster, 1986). La primera opcién se ha discutido en el punto
2 del apartado “Disponibilidad de luz durante la germinacidn y el establecimiento” y, la segunda,

en el primer parrafo de este mismo apartado.

Por ultimo, en un estudio detallado de la supervivencia de las plantulas de 18 especies de
arboles neotropicales, no se encontré correlacidon entre la masa de las semillas y las tasas de

mortalidad inducidas por los patégenos (Foster, 1986).

Actuacion sobre las plantulas:

Asi como la depredacion de semillas normalmente selecciona una menor masa de las
mismas, con la depredacidn de las plantulas ocurre todo lo contrario. Tal y como se muestra en el
punto 2 del apartado de “Disponibilidad de luz durante la germinacidn y el establecimiento”, en la
medida en que la efectividad de los patégenos y herbivoros puede verse reducida mediante el
despliegue de compuestos secundarios desde la semilla, éstos podrian estar seleccionando
mayores contenidos de compuestos secundarios en las plantulas y, por lo tanto, semillas mas

pesadas (Foster, 1986).

De igual manera, Foster (1986), mostré como las especies de semillas de gran masa como son
Catostemma digitata (Bombacaceae) de Colombia y Stryax benzoin (de las selvas de Malasia),
parece que utilizan reservas derivadas de las semillas para reemplazar el tejido dafiado en el
primer afio de crecimiento. En ausencia de un dafio grave en el tejido, estas reservas se utilizan
para sustituir tejido fotosintético senescente y para prolongar la supervivencia en bajos niveles de

luz. Ademas, este mismo autor recoge que las plantulas de especies pioneras (de semillas menos



pesadas) fueron mas susceptibles a los patdgenos fungicos que las plantulas de especies

persistentes (de mayor masa de semilla).

Forma de crecimiento:

En este trabajo, la forma de crecimiento vegetal se ha dividido en tres grupos: herbdceas,
especies arbustivas y drboles. La totalidad de autores que han estudiado una posible relacién
entre la masa de la semilla y la forma de crecimiento, han concluido que existe una fuerte
correlacién entre ambos factores de manera independiente al resto de atributos estudiados

(Hustracién 1).

Rockwood (1985), citando a Baker (1972), entre otros, indica que el peso de las semillas
estd asociado con la forma de crecimiento y; que los pesos medios de las semillas aumentan
desde las herbdaceas a los arbustos y, en Ultima instancia, a los arboles. En el mismo sentido,
Mason et al. (2008), afirman que las herbaceas poseen una masa de semilla menor que la del
resto de formas vegetales. Ademads, Leishman y Westoby (1993) concluyeron que la relacion mas
importante de la masa de la semilla fue con la altura de la planta y la forma de crecimiento y que,
incluso dentro de las diferentes clases de altura, la masa de la semilla de las plantas lefiosas era

normalmente mayor que aquella de plantas herbaceas.

Moles et al. (2007), al investigar las posibles causas del gradiente latitudinal en la masa de
la semilla, encontraron que habia una relacién significativa entre la masa de la misma y la forma
de crecimiento vegetal, siendo esta relacion la mas fuerte del gradiente latitudinal (explicado mas
adelante) que influye en el peso de la semilla junto al tipo de vegetacién. A partir de los
resultados obtenidos, observaron que el 92% del cambio en la masa de la semilla en el borde de

los trépicos se puede explicar mediante las diferencias en la forma de crecimiento.

Tal y como se ha mostrado en el apartado de altura de la planta, la influencia de la forma
de crecimiento vegetal y la de la altura de la planta sobre la masa de la semilla se solapan en gran
medida. Por ello, las hipétesis propuestas por Guo et al. (2010) y por Leishman y Westoby (1993)

podrian aplicarse perfectamente en la influencia de este factor sobre la masa de la semilla.

Altitud



En relacién al efecto de la altitud sobre la masa de las semillas, el articulo de referencia en
este ambito es el de Baker (1972), que sugirié que la masa de la semilla disminuia conforme iba
aumentando la altitud. Sin embargo, la hipdtesis de Baker se basaba en cerca de 2500 taxones
que, normalmente, poseian poca afinidad sistematica. Las comparaciones entre poblaciones de
una misma especie en un gradiente geografico son mas fiables porque la mayoria de las
reacciones fisioldgicas pueden ser comparables, excepto la respuesta al factor determinante
(Ernst y Piccoli, 1995). Pluess et al. (2005) afirman que las relaciones filogenéticas a lo largo de las
especies son importantes, pero Baker (1972) no las tuvo en cuenta. Estos mismos autores
muestran como numerosos estudios que tratan de una sola especie y se centran en varios
aspectos de su ciclo de vida, informaron de variaciones en el peso de las semillas al aumentar la
altitud, pero no se observa una imagen coherente. La mayoria de estos estudios observaron un
incremento, algunos otros un descenso y otros no observaron ninguna alteracién. Como se puede
observar, el patrén de la masa de las semillas a lo largo del gradiente altitudinal no esta claro
(Pellissier et al. 2010) y se ve influido por otros aspectos de la historia de la vida de la planta como
puede ser la altura de la planta o el nimero de semillas por fruto, asi como por las condiciones
ambientales que pueden desencadenar una serie de respuestas plasticas que son capaces de
reforzar, ocultar o incluso revertir un patrén de variacion basado en la genética (Winn y Gross,

1993).

Baker (1972) sugiere que una temporada de crecimiento de menor duracién a mayor altitud
es un factor clave en la disminucién de la masa de la semilla. En la zona alpina, dicha temporada
dura no mas de 6 a 8 semanas, lo que puede ser un periodo de tiempo insuficiente para producir
semillas grandes y pesadas. En consecuencia, Baker (1972) hace referencia a que el género
Arctostaphylos, que tiene muchas especies de arbustos que se establecen con éxito en las
elevaciones mds bajas y es inusual entre las Ericaceae por el gran tamafio de sus semillas, se
sustituye en la zona alpina por otros géneros de la misma familia (como Phyllodoce y Cassiope)

con semillas mucho mas pequefias.

Al igual que Baker, Guo et al. (2010) encontraron que la altitud se encuentra negativamente
correlacionada con la masa media de las semillas en 8 de las 9 especies estudiadas. Ademas,
también se observa este patrén a lo largo de las poblaciones, donde las que se encuentran en
zonas altas producen plantas mas pequeinas con mas semillas por fruto que las de zonas mas
bajas pero, controlando estas dos variables, se elimina la correlacién negativa entre la altitud y la
masa media de la semilla. A su vez, Wang et al. (2013), examinaron tanto la variacion

intraespecifica de la masa de la semilla como la interespecifica, a lo largo de 59 poblaciones que



representaban a 42 especies del género Rhododendron en el sureste de la meseta tibetana.
Encontraron una correlacion negativa significativa entre la masa de la semilla y la altitud en las 59
poblaciones de Rhododendron y una correlacidon negativa entre la elevacién y la masa de las
semillas a lo largo de poblaciones de la misma especie, concordando estos resultados con los de
dos estudios previos recogidos por estos mismos autores. De igual manera, en un estudio llevado
a cabo por Pellissier et al. (2010), se produjo una disminucion significativa en la masa de las
didsporas completas al aumentar la altitud en los bosques, pero no en los pastizales. Para
finalizar, Ernst y Piccoli (1995) y otro estudio recogido por estos mismos autores, obtuvieron
como resultado una masa media de semilla menor para poblaciones de mayor altitud de S.

nigricans y Potentilla glandulosa respectivamente.

Pluess et al. (2005) seleccionaron 29 pares de 4 especies relacionadas de los Alpes suizos (una
especie de cada par se encontraba a baja altitud y la otra a elevada altitud), encontraron una
presion selectiva de especies con semillas mas pesadas a altitudes mayores, pero esta tendencia
no parece darse en todos los casos, ya que los limitantes filogenéticos podrian restringir la
variacion en el peso de la semilla. Esto fue consistente con los resultados de un estudio recogido
por estos mismos autores, donde se compard también el peso de las semillas en pares de especies
cogenéricas de tierras bajas y alpinas en Suiza. También es consistente con el estudio de Li y Feng
(2009) en el que, en 14 poblaciones distribuidas en un gradiente altitudinal en el suroeste de
China de la planta invasora Eupatorium adenophorum, la masa de la semilla aumentd
significativamente con el aumento de altitud. Para finalizar, Guo et al. (2010) recopilan una serie
de articulos que también encontraron una relacién positiva entre la masa de la semilla y la altitud

entre diferentes especies.

Otro resultado obtenido por algunos autores es la falta de correlacién, ya sea positiva o
negativa, entre la altitud y la masa de la semilla. De esta manera, Bauk et al. (2015) encontraron
gue para la especie de cactus Gymnocalycium monvillei, natural de las Montafias de Cérdoba
(Argentina) entre los 878 y 2230 m.s.n.m, la masa de la semilla no estaba relacionada
directamente con la altitud. Aunque, ellos mismos afirmaron que no se puede descartar la opcion
de que lo haga a través de otra relacién como seria el numero de semillas por fruto como en el
caso de Pedicularis. De manera similar, Rockwood (1985) examiné el peso medio de las semillas
de especies a través de un gradiente altitudinal en los trépicos y no encontrd ningun patrén,
resaltando que los datos obtenidos no apoyan la idea de la existencia de una relacion simple entre

el peso de la semilla y la altitud.



En resumen, se observa que existe evidencia mixta a la hora de estudiar la influencia de la
altitud sobre la seleccion de la masa de la semilla. Muchos autores han encontrado una relacién
positiva (recogidos en Murray et al. 2003; Pluess et al. 2005; Li y Feng, 2009), otros tantos
negativa (Baker, 1972; Ernst y Piccoli, 1995; recogidos en Murray et al. 2003; Guo et al. 2010;
Pellissier et al. 2010; Wang et al. 2013) y unos pocos no han encontrado un patron claro o relaciéon

alguna (recogidos en Murray et al. 2003).

Las explicaciones propuestas por Baker (1972) y Pluess, Schutz & Stocklin (2005) sobre
una temporada de crecimiento de menor duracién son légicas, pero la masa de la semilla se
asocia a varios factores intrinsecos como la biomasa vegetativa, el tiempo de floracién, el tamafio
del fruto y el numero de semillas por fruto; pudiendo variar cualquiera de ellos con la altitud,

enmascarando o confundiendo los efectos directos de la misma.

Los estudios que recogen una relacidén positiva, como el de Pluess et al. (2005) afirman
gue, bajo condiciones ambientales de estrés, como las que suceden a elevadas altitudes, la
presion selectiva de semillas pesadas podria anular la presiéon selectiva de semillas mas ligeras y
numerosas, ya que se sabe que las primeras poseen una mayor supervivencia durante el
establecimiento. Por otro lado, Li y Feng (2009), recogen que para Eupatorium adenophorum, las
semillas de mayor masa son las que germinan con mayor rapidez. Defienden que la temporada de
crecimiento es evidentemente mas corta y la temperatura es menor conforme va aumentando la
altitud. Por lo tanto, una germinacién mas rdpida podria beneficiar la emergencia,
establecimiento, crecimiento y supervivencia de las plantulas que se encuentren a elevadas
altitudes, seleccionando de esta manera semillas de mayor masa. Esta relacidn podria variar en el

caso de que fueran las semillas menos pesadas las que germinaran mas rapido.

A la hora de explicar el por qué existe una correlacién negativa entre la masa de la semilla
y la altitud, se han recopilado dos explicaciones diferentes: debido al mecanismo de dispersiéon y
la eficiencia del mismo, o debido a una temporada de crecimiento mds corta y un descenso de las

temperaturas.

Respecto a la primera opcion, Pellissier et al. (2010) encontraron que, en las zonas bajas de
los Alpes suizos, hay dispersidon tanto anemdcora como zodcora. Sin embargo, al incrementar la
altitud, predomina la dispersién anemadcora. En estos dos casos de dispersion por el viento, la
diaspora posee apéndices para favorecer este tipo de dispersion. Sin embargo, en las altitudes
mas elevadas se produce una dispersion mucho mas efectiva al haber fuertes vientos con

turbulencias, esto hace posible que las plantas reduzcan de manera importante su inversién en la



dispersién, produciendo cdpsulas con semillas muy pequefias y numerosas que, si poseen algun

tipo de apéndice, estd limitado a ser alas muy pequenfas.

La segunda opcion se corresponde con una relacién mucho mas compleja a partir de la cual se
desarrollan varias hipdtesis en este trabajo. Numerosos autores han sugerido que una
disminucion en la temperatura y, sobre todo, en la duracién de la temporada de crecimiento, era
la responsable de una menor masa de la semilla conforme se aumentaba la altitud gradualmente
(Baker, 1972; Murray et al. 2003; Pluess et al. 2005; Guo et al. 2010; Pellissier et al. 2010; Wang et
al. 2013). Las plantas pueden adaptarse a una temporada de crecimiento mas corta de dos
maneras diferentes: disminuyendo el periodo de crecimiento vegetativo anterior a la floracién o

mediante una reduccidn del tiempo necesario para el desarrollo y maduracion de las semillas.

En el primer caso, el individuo poseera una menor biomasa vegetativa durante el periodo de
floracion y, por lo tanto, desarrollarda un menor nimero de flores. Esto puede desencadenar dos
mecanismos diferentes. El primero de ellos consiste en una disminucidn genéticamente
controlada del nimero total de semillas producidas por cada planta pero, sin variar la masa de las
mismas con respecto a individuos de la misma especie que se desarrollan en altitudes inferiores,
como es el caso de la planta acuatica Ranunculus flammula L. (recogido por Baker, 1972).
Mientras que, en el segundo, se aumenta el nimero de semillas por fruto para mantener la
produccidn de semillas mas o menos constante disminuyendo, de esta manera, la masa media de
la semilla. Un claro ejemplo de este ultimo caso seria el recogido por Guo et al. (2010) al
documentar que, en el género Pedicularis, se producen plantas mas pequefias a elevadas altitudes
pero con un mayor nimero de semillas por fruto que las de zonas bajas, por lo que la masa media
de la semilla disminuye conforme aumenta gradualmente la altitud. Estos autores concluyen que
la razén por la que hay un mayor nimero de semillas por fruto en las poblaciones a mayor altitud
se desconoce y requiere explicacién. Sin embargo Pluess et al. (2005) recogen que, pese a una
reduccion de la masa del tallo en especies alpinas, la biomasa de las estructuras reproductivas no
varido con la altitud, sugiriendo que las especies de plantas alpinas normalmente invierten
relativamente mds energia en las estructuras reproductivas compardndolas con aquellas de zonas
mas bajas. Este ultimo resultado solamente se podria dar en el caso de que las poblaciones
alpinas estuvieran liberadas de algun tipo de estrés al que si que estuvieran sometidas las de

zonas de menor altitud.

El segundo caso de adaptacion consiste en mantener la duracion del crecimiento vegetativo
anterior a la floracién y, de esta manera, no variar el nimero de flores por planta. Esto derivaria

en periodos de desarrollo y aprovisionamiento de la semilla obligatoriamente mas cortos, por lo



gue se seleccionarian especies de semillas de menor masa. Esta hipdtesis es consistente con los
resultados de Baker (1972), Wang et al. (2013) y con los de Moles y Westoby (2003) que obtienen,
para un pequefio tamafio de muestra del Parque Nacional Ku-ring-gai de Sydney, una relacién

positiva entre la masa de la semilla y el tiempo necesario para su desarrollo:
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llustracion 2. Relacion masa de la semilla-tiempo de desarrollo. Tomada de Moles y Westoby (2003). Al aumentar la
masa de la semilla, se aumenta el tiempo necesario para el desarrollo de la misma.

Latitud

La relacién entre la masa de las semillas y la latitud se ha investigado en varios niveles
taxondmicos. En estudios centrados en la relacion intraespecifica, la mayoria de ellos han
mostrado tanto semillas significativamente mas pesadas hacia los trépicos (treinta y seis especies)
como relaciones no significativas entre la masa de las semillas y la latitud (cuarenta y una
especies), con solo dos especies que poseen semillas significativamente mas pesadas hacia los

polos (Moles y Westoby, 2003).

Por otro lado, en referencia a trabajos que estudiaban esta correlaciéon dentro de los
géneros, Moles y Westoby (2003) recogen una tendencia a producir semillas de mayor masa hacia
los trépicos en ocho especies de Vaccinium secciéon Cyanococcus (ardndanos), ademas de una
tendencia similar de semillas mas pesadas hacia los trdpicos en treinta y ocho taxones
australianos del género Glycine. Estos mismos autores también recogen que las semillas de
especies de la zona templada poseen una masa significativamente menor al compararlas con las
de las regiones subtropicales y que, a su vez, éstas son mas ligeras que las de los trdpicos;_tanto
en todas las especies de las comunidades, como en las formas de crecimiento, sindromes de

dispersién y familias. Este resultado se observd a partir de 802 especies de herbaceas, 204



especies de arbustos y 280 especies de arboles. Ademads, también muestran tendencias parecidas
en sesenta y dos especies de trepadoras y ochenta y ocho especies de arbustos de la familia

Fabaceae.

Otros autores que han demostrado que existe un gradiente latitudinal en el que disminuye la
masa de las semillas al aumentar la latitud son: Ernst y Piccoli (1995); Murray et al. (2003), que
confirmaron que el patréon del gradiente latitudinal sobre la masa de la semilla del hemisferio
Norte se producia también en el hemisferio Sur, tanto de manera intraespecifica como

interespecifica; Moles y Westoby, (2003); Moles et al. (2004) y Pellissier et al. (2010).

Hasta la publicacién de Moles et al. (2007), se daba la circunstancia de que, aunque los
estudios mostrados en los parrafos anteriores indicaban claramente una relacién entre la masa de
semillas y la latitud, no estaban claros los detalles importantes sobre la naturaleza de esta
relacién a gran escala, incluyendo los que hacian referencia a la cantidad de variacidon de la masa
de las semillas asociada con los cambios en la latitud, y la pendiente de la relacién a escala
mundial. Se habian desarrollado una serie de hipdtesis sobre los mecanismos responsables de
esta correlacidn, tales como una disminucién de la temporada de crecimiento hacia los polos,
mayor presion de herbivoros y ataque de patdgenos hacia el Ecuador, diferencias en la
disponibilidad de luz solar, variaciones en la cantidad o métodos de dispersién de semillas o
diferencias en la predominancia de formas de crecimiento. La evidencia mostraba que aunque
todos estos factores afectaban a la masa de las semillas, los gradientes de la masa de la misma
con la latitud existian incluso después de tener en cuenta estas variables (Moles y Westoby,

2003).

Moles et al. (2007) recogen que se habian realizado trabajos previos que mostraban
gradientes latitudinales de la masa de las semillas dentro de los tipos de vegetacién, de las formas
de crecimiento e incluso dentro de combinaciones entre forma de crecimiento y sindrome de
dispersién. A partir de estos resultados, se deduce que estas variables no son las Unicas que
determinan el gradiente latitudinal en la masa de las semillas. Debido a esto, Moles et al. (2007)
Ilevaron a cabo un estudio exhaustivo sobre el gradiente latitudinal del peso de las semillas y los
posibles mecanismos que lo producian, cotejando datos de masa de semillas para 11.481
combinaciones entre especies y diferentes zonas. Sus resultados mostraban que hay un cambio
de 320 veces en la media geométrica de la masa de la semilla entre el ecuador y los 60 ° de
latitud. Ademas, este cambio no es lineal, habiendo una caida repentina de la masa media de las
semillas en el borde de los tropicos de 7 veces ésta (llustracién 2). Cabe resaltar que las

correlaciones mas fuertes del gradiente latitudinal que influyen en la masa de las semillas son la



forma de crecimiento vegetal y el tipo de vegetacién, seguidos por el sindrome de dispersion y la
produccidn primaria neta (NPP) (llustracion 3). Realizaron un modelo que incluia estos cuatro
factores, el cual explicaba el 51% de la variacion de la masa de las semillas en la totalidad del
gradiente. La latitud por si misma, solamente explica el 0,2% de la variacién residual de este
modelo. Hay que hacer especial menciéon a que ésta es la primera demostracién de una

disminucion importante del peso de las semillas en el borde de los tropicos
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llustracion 3 Gradiente latitudinal de la masa de la semilla. Tomada de Moles et al. (2007). En la primera grafica se
muestra la relacion entre la masa de la semilla de cada especie con la latitud. La linea recta representa los resultados
de una regresion linear y la linea escalonada los resultados de regresiones lineares separadas para especies tropicales
y templadas. En la segunda se representan los mismos datos pero separados en rangos de 5 ° de latitud en forma de
histogramas de frecuencia.
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llustracion 4 Relacién entre la masa de la semilla y la latitud segun el tipo de vegetaciéon, forma de crecimiento
vegetal y sindrome de dispersion. Tomada de Moles et al. (2007).

A partir de los datos de este articulo, se observa que el gradiente latitudinal en la masa de
las semillas (incluyendo la caida en el borde de los trépicos) se encuentra explicado casi en su
totalidad por cambios en el sindrome de dispersion, tipo de vegetaciéon, NPP y forma de
crecimiento vegetal. El hecho de que la forma de crecimiento vegetal es la correlacién con mayor
importancia sobre el peso de la semilla en esta base de datos global, es consistente con estudios
previos basados en la historia evolutiva de la masa de la semilla y con compilaciones previas de
especies cruzadas. Por consiguiente, este patrén es consistente tanto a través del tiempo como

del espacio (Moles et al. 2007).

Incendios



Las respuestas de las plantas al fuego varian dependiendo de la intensidad, la frecuencia y la
duracién del mismo. La frecuencia de incendios puede cambiar la estructura de la vegetacién y la
diversidad de ésta, favoreciendo la presencia de especies tolerantes al fuego y eliminando las mads
sensibles a este fendmeno. Ademas, hay que tener en cuenta, la tolerancia de las semillas de
dichas especies a las altas temperaturas producidas en el suelo o las copas ya que esto puede
tanto acelerar su germinacién como matarlas teniendo presente que, cuanto mas cerca se
encuentren las semillas de la superficie del suelo, a mayores temperaturas seran sometidas
(Ribeiro et al. 2010). En consecuencia, Hanley et al. (2001) recogen que la germinacion y el éxito
del establecimiento para las plantas adaptadas al fuego representa un delicado equilibrio entre la
supervivencia a elevadas temperaturas y experimentar temperaturas lo suficientemente altas
como para romper la latencia y acelerar la germinacién. Debido a que el suelo actia como un
eficaz aislante, este equilibrio se ve muy afectado por la profundidad a la que se entierra la
semilla. Ademas, la respuesta de germinacion de las especies almacenadas en el suelo a las
diferentes temperaturas producidas en el mismo varia de unas a otras. En el estudio realizado por

Escudero et al. (1999) sobre la influencia del fuego en la masa de la semilla de cinco especies
diferentes de Pinus, se observé que aunque el fuego no es la Unica fuerza selectiva que moldea

las caracteristicas de las semillas de estos pinos, es incuestionable que ejerce un rol clave, ya que
han desarrollado rasgos adaptativos claramente relacionados con éste. Pero los resultados de
este estudio no muestran una tendencia Unica en la relacidn entre el peso de la semilla y el fuego
en ninguna de las cinco especies estudiadas, por lo que, la presencia de una gran variacién en la
masa de la semilla deberia ser una consecuencia del balance entre fuerzas selectivas sobre el peso

de la misma actuando en sentido contrario.

Los autores que recogen que las especies de semillas de menor masa poseen una ventaja
adaptativa en ambientes propensos a sufrir incendios tienen evidencias de que esto se produce
por uno de los siguientes factores: por fuerzas selectivas ligadas a basar su supervivencia en
escenarios posteriores al fuego en una dispersion eficiente, como es el caso de P. sylvestris y P.
uncinata (Escudero et al. 1999) o el de especies con serotinia como la Picea mariana, el Pinus
contorta y el Pinus banksiana (Johnstone y Chapin, 2006); o una mayor habilidad que las semillas
de mayor masa de germinar a altas temperaturas, hipdtesis recogida por Hanley et al. (2001),
donde la germinacién méaxima de la especie de semillas ligeras Trymalium ledifolium se produjo
tras un tratamiento térmico a 120 °C, mientras que la germinacién de especies de semillas de
mayor peso (Acacia pulchella y Daviesia cordata) llegé a temperaturas mucho mas bajas (100 °Cy

80 °C respectivamente), aunque también indican que las mds pesadas se benefician de su



capacidad para emerger desde mayores profundidades del perfil del suelo evitando, de este

manera, temperaturas que podrian llegar a matarlas.

Por otro lado, aquellos autores que muestran que son las semillas de mayor masa las que se
ven seleccionadas en ambientes propensos al fuego lo hacen basandose en resultados que

sugieren lo siguiente:

Escudero et al. (1999) reescriben la hipotesis de Keeley de la siguiente manera: “las
semillas de mayor masa tienen una mayor probabilidad de sobrevivir a los incendios y de producir
pldntulas mds vigorosas con una menor tasa de mortalidad” y afirman que, en un escenario de
competencia como seria el de germinacién masiva después de producirse un incendio (el nimero
de plantulas después de que se produzca este fendmeno puede sobrepasar las 8600
plantulas/m?), los individuos que obtienen una ventaja temprana en el tamafio de la plantula
deberian anular a sus vecinos mas pequefios. Ademds, mayores reservas en las semillas
mejorarian el éxito de las plantulas en ambientes de condiciones severas. Este hecho implica que
tanto el tamafo inicial de la plantula como el tiempo de emergencia deberian influir fuertemente
en la supervivencia del individuo y en su aptitud final. Esto es consecuente con los resultados de
un estudio recogido por estos mismos autores, donde las especies de pino con las semillas de
mayor masa son las que presentan una mayor resistencia al fuego; con los de dicho estudio, ya
que las semillas que sobrevivieron de P. pinaster y P. canariensis fueron mds pesadas y de mayor
tamafio; con los de Daibes et al (2019) donde, en una muestra de 46 especies de leguminosas, el
mayor peso de la semilla disminuia la mortalidad de éstas especialmente en el tratamiento de
mayor temperatura (200°C); con los de Saracino et al. (2017) donde los embriones de mayor
tamafio pueden germinar antes y superar la competencia intraespecifica por el espacio, en lugar
de por los nutrientes, que por lo general no son limitantes en sustratos posterior al fuego; con los
de Daskalakou y Thanos (2010), que encontraron una mayor ventaja competitiva y supervivencia
de la plantula en las semillas mas pesadas de Pinus halepensis, atribuidas al mayor nimero de
cotiledones; con los de Lahoreau et al. (2006) donde se hace referencia al Efecto del Tamario de la
Plantula y a una mayor posibilidad de rebrotar en plantulas que provienen de semillas de mayor
masa y con los de Tavsanoglu y Catav (2012) donde los individuos con semillas mas pesadas son

favorecidos en condiciones posteriores al fuego en Cistus salviifolius.

Sin embargo, también hay estudios en los que la aplicacién de calor no selecciona una
masa de semilla en particular. Tal y como muestran Escudero et al. (1999), en los tratamientos
donde se aplicaba calor, P.halepensis, P. sylvestris y P. uncinata no mostraron diferencias entre

las semillas que sobrevivian o morian. Ademas, recogen resultados de otros autores donde



tampoco se encuentran diferencias significativas en la masa de las semillas de dos arbustos
piréfitos (Ulex europaeus y U. gallii) a la hora de la germinacién. De manera similar, Delgado et al.
(2007), no encontraron influencia del peso de la semilla en la germinacion en diferentes
tratamientos de calor efectuados sobre individuos del arbusto mediterraneo adaptado al fuego,

Cistus ladanifer.

Por lo tanto, se pueden diferenciar diferentes mecanismos a partir de los cuales se

selecciona el tamafio de la semilla frente al fuego:

El primero de ellos favorece a las semillas de menor masa y consiste en poseer una
dispersién eficiente después del paso del mismo. De esta manera, hay una mayor probabilidad de

que las semillas encuentren sitios idoneos para la germinacién (Escudero et al. 1999).

El segundo mecanismo consiste en que las semillas posean una mayor supervivencia
frente al fuego. Esto se puede conseguir de dos formas diferentes: seleccionando semillas de
mayor masa al poder emerger desde zonas mas profundas del suelo y, de esta manera, estar
sometidas a temperaturas menos elevadas ya que el suelo actia como aislante; o teniendo mayor
tolerancia a las altas temperaturas que se producen. En este ultimo punto, hay evidencia mixta
sobre la masa de semilla que aguanta mejor mayores temperaturas, hay autores que afirman que
son las de mayor masa (Escudero et al. 1999; Daibes et al, 2019), otros defienden que son las de
menor (Hanley et al. 2001) y algunos obtienen como resultado que no hay relacidn alguna

(Gutiérrez, 1994; Escudero et al. 1999, para P.halepensis, P. sylvestris y P. uncinata).

El tercero, hace referencia a un escenario de competencia como seria el de germinacion
masiva después de producirse un incendio. En este ambiente, los individuos que obtienen una
ventaja temprana en el tamano de la plantula deberian desplazar a sus vecinos mas pequefios v,
ademas, mayores reservas en las semillas mejorarian el éxito de las plantulas en ambientes de
condiciones severas (Escudero et al. 1999). Por lo tanto, en la mayoria de los casos se
seleccionarian semillas de mayor masa, pudiendo darse excepciones si fueran las semillas mds

ligeras las que germinaran con antelacion.

Por ultimo, las especies pueden adaptarse al paso de un incendio mediante la capacidad
de rebrote. Tal y como recogen Lahoreau et al. (2006), la habilidad de rebrotar requiere reservas
para soportar el crecimiento pero también la presencia de brotes viables. Como los nodos de los
cotiledones son lugares privilegiados para el desarrollo de brotes en las plantulas, solo los brotes
de cotiledones situados por debajo de la superficie del suelo estaran protegidos del fuego. Estos

mismos autores recogen diferentes estudios que muestran que la masa de las semillas esta



relacionada con el tipo de germinacién de las especies de arboles: mientras que las semillas de
menor masa se asocian a menudo con los cotiledones epigeos (al germinar, los cotiledones
guedan por encima de la superficie del suelo) y fotosintéticos, las semillas mas pesadas se asocian
con mayor frecuencia con los cotiledones hipogeos (al germinar los cotiledones quedan por
debajo de la superficie del suelo) y de almacenamiento. Por lo tanto, el efecto positivo de la masa
de la semilla en la supervivencia de la plantula podria ser, en parte, resultado de la correlaciéon

entre la masa de la semilla y el tipo de germinacidn.

Ya explicadas las posibles ventajas tanto de una masa menor como mayor de las semillas,
hay que tener en cuenta también que la intensidad del incendio tiene un papel fundamental a la
hora de seleccionar la masa de las mismas. Tal y como recogen Hanley et al. (2001), en los
incendios de muy alta intensidad, donde las temperaturas de la superficie del suelo pueden
superar los 500 °C, dichas temperaturas pueden ser lo suficientemente elevadas como para matar
a todas las semillas, excepto a las enterradas a mayor profundidad. En estas situaciones, las
predicciones de la relacién tamafio de semilla/ profundidad de emergencia de Bond et al. (1999)
probablemente se puedan aplicar. Los incendios de menor intensidad, sin embargo, pueden crear
un perfil de temperatura del suelo que estimule la germinacién de semillas pequefias cerca de la
superficie del suelo, asi como la de especies de mayor tamafio que se encuentran a mayor
profundidad. ¢Por qué, entonces, las especies de semillas de poca masa difieren la germinacion
hasta que se alcancen temperaturas relativamente altas en la superficie del suelo? La respuesta
puede residir en el hecho de que las temperaturas de la superficie entre incendios pueden
superar a menudo los 70 °C. Si la germinacion de las especies de semillas pequefias se produjera
bajo estas condiciones, la competencia con la vegetacion madura vecina haria bastante
improbable que se establecieran de manera exitosa las plantulas provenientes de dichas semillas.
Incluso en los incendios mas severos, hay normalmente una heterogeneidad en la distribucidn en
la biomasa susceptible de ser quemada vy, por lo tanto, se producen parches de temperatura en el
suelo. Esto, combinado con las diferentes respuestas de germinacion de las especies coexistentes
a las temperaturas producidas por el fuego y, a la profundidad a la que se encuentran las semillas
en el suelo, hacen que las variaciones en la intensidad del incendio puedan resultar en un patrén

altamente variable e impredecible de la emergencia de plantulas después del paso del fuego.

“Trade-off” masa /nimero de semillas

En la totalidad de articulos que tratan este tema, ya sea de manera superficial o mas

exhaustiva, que han sido recopilados durante la realizacién de este trabajo, se llega a una misma



conclusién: existe un compromiso o “trade-off” entre la masa de las semillas y el nimero de
semillas que un individuo puede desarrollar a partir de una cantidad de energia dada (Leishmany
Westoby, 1993; Lake y Leishman, 2003; Moles y Westoby, 2004; Moles y Leishman, 2008; Guo et
al. 2010). Por lo tanto, cuantas mas semillas se produzcan, menor masa tendran y viceversa. Sin
embargo, hay que resaltar que para las especies invasoras no hay una evidencia clara de que se
produzca dicha relacién. Tal y como muestran Sober y Ramula (2013), las 39 poblaciones
estudiadas de la especie invasora Lupinus polyphyllus no se rigen por el trade-off entre masa de

semilla/nimero de semillas, lo que les da ventaja en habitats con escasez de recursos.

Si bien es cierto que existe este trade-off para casi la totalidad de las especies, tal y como
recogen Moles y Westoby (2004), la mayoria de las investigaciones de especies cruzadas sobre la
produccidn de semillas se han centrado en la produccién anual de semillas o en el numero de
semillas que pueden producirse por unidad de dosel al afio. Sin embargo, la medida principal del
éxito evolutivo es el nimero total de descendientes supervivientes producidos por un individuo a

lo largo de su vida.

La pendiente de la relacidn entre la masa de las semillas y el nimero de semillas que las
especies pueden producir por unidad de drea de dosel por afio es -1. Esto quiere decir que un
aumento de 10 veces la masa de la semilla supondra una disminucion de 10 veces en el numero
de semillas producidas. La diferencia entre esta relacién y la relacidn entre la masa de la semillay
la produccién de semillas a lo largo de la vida dependera de las relaciones entre la masa de la
semillay el drea del dosel y entre la masa de la semillay la vida util de la planta (Moles y Westoby,

2004).

Se esperaria que los doseles mas grandes de las especies de semillas de mayor masa
influyeran en poseer una mayor fotosintesis que asignar a la reproduccion. Debido a esto, la
pendiente de la relacién entre la masa de las semillas y el nimero de semillas producidas por
planta individual por afio seria menos pronunciada que la pendiente de la relacién entre la masa
de semillas y el nimero de semillas producidas por metro cuadrado de dosel afio (-1). Como se
esperaba, una compilacion de datos de la literatura mostré una pendiente de -0,3 (Moles et al.,

2004).

No sélo las especies de semillas ligeras tienden a tener copas mas pequenas que las
especies de semillas pesadas, sino que también tienden a tener periodos de vida reproductiva
mas cortos. Esto erosiona aln mads la ventaja aparente que tienen las especies de semillas de

menor masa durante la produccidn de semillas. De hecho, no hay relacién entre la masa de las



semillas y la produccion de éstas a lo largo de la vida. Aunque las especies de semillas ligeras
hacen mds semillas para una cantidad dada de energia, sus doseles mas pequefios y una vida
reproductiva mas corta derivan en que no producen mas semillas que las especies de semillas

grandes a lo largo de toda la vida (Moles y Westoby, 2004).

Asociaciones con micorrizas

Solamente se ha encontrado informaciéon de un articulo acerca de cémo influye este
factor en la masa de la semilla. Este es el realizado por Foster (1986) en zonas de selva
tropical, cuyos resultados muestran que, la infeccién con micorrizas vesiculo arbusculares
puede mejorar la absorcidn de agua y la resistencia al marchitamiento temporal y, ademas,
pueden aumentar la absorcidn de minerales al reducir el coste energético de adquisicién de
éstos, particularmente la del fésforo. En consecuencia, aparentemente, la infeccién con estas
micorrizas puede aumentar la supervivencia de las plantulas en muchas especies incluyendo
plantulas de muchos arboles tropicales. Gran parte de este efecto se cree que se debe al
incremento del area de absorcion debido al desarrollo de hifas externas (estructuras
filamentosas de los hongos, pueden tener varias funciones, entre ellas captar nutrientes y

agua). Esta ventaja disminuye en suelos fértiles.

Este mismo autor recoge que la mayoria de las especies caracteristicas de estadios de
sucesién tardia de bosques tropicales poseen micorrizas o son micétrofas obligadas (que
necesitan la micorriza para vivir) y, que estas especies tienden a tener semillas mas pesadas.
Argumenta que, al desarrollarse la sucesién, si hay hongos micorricicos presentes, los
micétrofos obligados tenderan a reemplazar a las especies no micdtrofas y a los micotrofos
facultativos ya que las concentraciones de solucidn mineral en el suelo tienden a disminuir
durante la sucesidon. De esta manera, las especies persistentes de la selva tropical, cuyas
semillas son de mayor masa, tienen una mayor probabilidad ser infectadas por un hongo al
poseer un sistema radicular mas amplio, obteniendo asi una ventaja en suelos con poca
disponibilidad de nutrientes de estadios de sucesion tardios y aumentando la supervivencia

de los individuos.

Ademas, Foster (1986) también expone otros beneficios de las semillas de mayor masa
como que las grandes reservas de nutrientes permiten a las plantulas de dichas especies

desarrollar amplios sistemas radiculares pre-infeccion, aumentando de esta manera la



probabilidad de ser inoculadas, y permitiendo una capacidad fotosintética adecuada para

permitir las infecciones iniciales (en este caso la planta recibe del hongo principalmente

nutrientes minerales y agua, mientras que el hongo obtiene de la planta hidratos de carbono

y vitaminas que él, por si mismo, es incapaz de sintetizar mientras que ella lo puede hacer

gracias a la fotosintesis). Se recoge también en este articulo que las reservas de los

cotiledones duran mas tiempo en las plantulas de Sickingia maxonii (Rubiaceae) que

presentan numerosas micorrizas que en aquellas que no estan micorrizadas.

Conclusiones

A partir de la realizaciéon de este trabajo se han obtenido una serie de conclusiones

generales:

La masa de la semilla se ve influida por la totalidad de factores estudiados. Esta no es
una relacién simple, sino que la masa de la semilla se ve sometida a multitud de
fuerzas selectivas en diferentes sentidos vy, el resultado de la seleccién natural de la
masa de la misma, dependera de la intensidad con la que actle cada una de ellas.

En la actualidad, se conoce con bastante claridad la relacion entre la masa de la
semilla y la latencia, los diferentes mecanismos de dispersion, la disponibilidad de luz,
la presencia y el grosor de la capa de hojarasca, la disponibilidad de agua, la
competencia, la herbivoria y el ataque de patégenos, la latitud y el trade-off entre el
tamafio de la semilla y el nimero de semillas.

Hay factores como la invasividad, la altura de la planta, la forma de crecimiento
vegetal, la altitud, los incendios y las asociaciones con micorrizas; que se conoce que
se relacionan con la masa de la semilla pero, sin embargo, se deberian realizar
estudios cientificos especificos para cada uno de ellos con la finalidad de responder a

las hipodtesis planteadas en la discusién y entender cdmo actudan.

Las conclusiones especificas centradas en cada uno de los objetivos desarrollados son las

siguientes:

La latencia posee, como patrén general, una correlacidon negativa con el tamafio de la
semilla.
Las especies con dispersidn no asistida, las que se dispersan por adherencia al exterior

de los animales y las de dispersién anemdcora tienden a tener semillas muy ligeras,



mientras que las especies dispersadas por agua o por ingestidon animal pueden ser
bastante pesadas. Con la excepcion en este Ultimo caso de los frutos carnosos que
seleccionarian semillas de menor peso.

La sombra durante la germinacion y el establecimiento se encuentra positivamente
correlacionada con la masa de la semilla en ambientes de selva tropical, ambientes
humedos templados y tropicales estacionales.

La presencia de una capa de hojarasca y el grosor de la misma de relacionan de
manera positiva con el tamafio de la semilla.

Por norma general, si la sequia afecta mds a la germinacidn de las semillas,
seleccionara semillas de menor masa; sin embargo, si afecta mas a la supervivencia de
la plantula, tendera a seleccionar una masa mayor.

La invasividad puede seleccionar masas de semilla mayores o menores, dependiendo
si la seleccidn natural actia con mayor fuerza en el hecho de poseer una mayor
capacidad competitiva o una capacidad de dispersién respectivamente.

La altura de los individuos adultos de una especie se correlaciona positivamente con
la masa de las semillas de esa especie.

Si la germinacién y el establecimiento de una especie se producen en ambientes de
competencia (intra o interespecifica), mayor competencia se relaciona con una mayor
masa de las semillas de dicha especie.

La herbivoria y el ataque de patdgenos se relacionan con una masa de semilla tanto
menor como mayor. En funcidn de si la presion de los herbivoros o patégenos es mas
intensa en el estadio de semillas o de plantula respectivamente. Con alguna excepcion
en el primer caso.

En relacién a la forma de crecimiento, las herbaceas poseen una menor masa de
semillas con respecto a los arbustos y, éstos, con respecto a los drboles.

La altitud tiene un efecto indirecto sobre la masa de las semillas de las especies, es
capaz de seleccionar, a través de otros mecanismos, una masa de semilla grande y
pequeia.

La latitud se correlaciona negativamente con la masa de la semilla.

La presencia de incendios en el ecosistema puede seleccionar mayores y menores
masas de semillas, dependiendo si la supervivencia se basa en una mayor capacidad
de competir en escenarios posteriores al paso del fuego o en una mayor capacidad de

dispersidn respectivamente.



- Si que existe un trade-off entre la masa de la semilla y el nimero de semillas que es
capaz de producir un individuo a partir de una cantidad de energia dada. Pero hay
excepciones en las especies invasoras que presentan una liberacidon de enemigos por
su condicidn de exdticas.

- Las especies de semillas de menor masa no producen mas semillas que las de mayor
masa al tener en cuenta la totalidad de la vida reproductiva de los individuos y el area
de su dosel.

- Las asociaciones con micorrizas influyen positivamente en la masa de la semilla en

ambientes con déficit hidrico o de nutrientes.
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