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Abstract: The objective of this study was to determine whether seeds of the pioneer tree Heliocarpus appendi-
culatus possess photoblastic dormancy. Seeds from nine trees were collected in Los Tuxtlas, Mexico. In order
to test for the presence of photoblastic dormancy, germination experiments were carried out separately on seeds
of each individual tree. The seeds from each tree were sown and subjected to four light treatments: fluorescent
white light, red light (660 nm), far red light (730 nm), and darkness. A total of 50 seeds were sown in each plas-
tic Petri dish (three replicates per treatment) on an agar solution. Experiments were carried out at a constant tem-
perature of 20oC, and a 12:12 hr (L:D) photoperiod. In addition, seeds of three individuals were sown on agar
and subjected to a light quality gradient from red to far red (1.1 - 0.2). Results show that final germination per-
centages of seeds were unaffected by light quality in all individuals. Nevertheless, germination was delayed by
24 hr in the seeds of four individuals under the far red light treatment. By the end of fourth day, final germina-
tion did not differ among treatments. Further, germination of the three individuals under the red/far red gradient
was unaffected. Seeds of H. appendiculatus lack photoblastic dormancy and germination behavior can not be
used to explain the absence of seedlings below the canopy. We propose that this absence is due to the failure of
the seedlings to establish themselves under the canopy.
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El fotoblastismo se define como la germi-
nación dependiente de fitocromo. Cuando este
último se desactiva en un ambiente con baja
proporción lumínica roja/roja lejana (R/RL),
proporción que predomina bajo el dosel arbó-
reo, la semilla no germina y permanece laten-
te. Por el contrario, la germinación se inicia
cuando el fitocromo es activado bajo un am-
biente de alta relación R/RL, característico de
los claros de luz (Smith 1972). La germinación
fotoblástica  permite a los árboles pioneros co-
lonizar rápidamente los claros del dosel (Váz-
quez-Yanes y Orozco-Segovia 1987, 1990a, b,
Vázquez-Yanes et al. 1990). Además, el foto-
blastismo positivo es el principal rasgo de la
germinación relacionada con la  formación de
la  reserva natural de semillas bajo el dosel y la

hojarasca de la selva y es el mecanismo fisio-
lógico por el cual las semillas detectarían la ca-
lidad de la luz en el ambiente necesaria para el
establecimiento exitoso de las plántulas (Váz-
quez-Yanes y Orozco-Segovia 1990a).

En la selva tropical de los Tuxtlas, se ha
registrado que una buena parte de los árboles
pioneros presentan germinación fotocontrola-
da (Vázquez-Yanez 1976, Vázquez-Yanes y
Orozco-Segovia 1987). Sin embargo, durante
los últimos años han aumentado los registros
de germinación  de especies pioneras que pro-
ducen semillas insensibles a la luz (Kennedy y
Swaine 1992, Vázquez-Yanes y Orozco-Sego-
via 1992, Li et al. 1996, Kyereh et al. 1999).
Asímismo, el árbol pionero H. appendiculatus,
presente en la  reserva natural de semillas de la
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selva tropical de los Tuxtlas (Salmerón 1984),
produce semillas que germinan en la oscuri-
dad. Aunque la germinación de las semillas
de esta especie disminuye con la luz difusa de
baja relación R/RL, el porcentaje final no fue
significativamente diferente al porcentaje ba-
jo la luz blanca debido a la gran variabilidad
entre las  repeticiones dentro de cada trata-
miento (Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia
1992). Nosotros sugerimos que las semillas
de H. appendiculatus presentan polimorfismo
entre individuos (de acuerdo a Smith 1972),
es decir  solo algunos individuos presentan
semillas con germinación fotoblástica. Esto
explicaría los resultados en los experimentos
mencionados anteriormente debido a que las
semillas de distintos individuos fueron mez-
cladas en un solo lote, y, por lo tanto, aquellas
con fotoblastismo habrían quedado encubier-
tas. El objetivo de este estudio es poner a
prueba esta hipótesis y de esta manera expli-
car la presencia de semillas de H. appendicu-
latus latentes en el suelo de la selva y en par-
te explicar la ausencia de sus plántulas bajo el
dosel. 

MATERIALES Y MÉTODOS

Las semillas de H. appendiculatus fueron
colectadas en los alrededores de la Estación
Biológica de Los Tuxtlas, Veracruz, México.
Esta especie presenta  semillas pequeñas de  pe-
so promedio de 0.0014 g. El fruto es una cápsu-
la compuesta de dos valvas, cada una con una
semilla. Las semillas indehiscentes son disemi-
nadas por el viento durante la época seca entre
marzo y abril y germinan dentro de las valvas. 

Los frutos de nueve individuos fueron cose-
chados directamente de las plantas madres. Los
árboles elegidos aleatoriamente para las recolec-
tas estaban separados entre sí a lo menos por
100 m de distancia. Las semillas recolectadas de
cada individuo elegido se mantuvieron siempre
en lotes o muestras separadas. En todos los ex-
perimentos realizados, las semillas fueron sem-
bradas en platos de Petri de plástico que conte-
nían agar puro al 1% en agua destilada. 

Para detectar la presencia de fotoblastismo
se realizó un experimento con cuatro trata-
mientos a cada una de las nueve muestras: luz
blanca fluorescente, luz roja (660 nm), luz ro-
ja lejana (730 nm) y oscuridad. En cada trata-
miento se sembraron 50 semillas y se hicieron
tres repeticiones. Los experimentos se realiza-
ron en cámaras de germinación Conviron Lt-
da., Winnipeg. Man., a temperatura constante
de 20ºC y un fotoperíodo de 12:12 hr luz:oscu-
ridad. La metodología utilizada para reprodu-
cir las diferentes condiciones lumínicas puede
ser revisada en Orozco-Segovia y Vázquez-
Yanes (1989). Además, se sembraron semillas
de tres individuos separadamente sobre una pla-
ca que estaba sometida a un gradiente de calidad
de luz R/RL (1.1 - 0.2). El gradiente R/RL uti-
lizado sobre la placa es similar al gradiente lu-
mínico encontrado en selvas tropicales (Lee
1987). El método para generar el gradiente pue-
de ser revisado en Toledo et al. (1990).

Para determinar si las semillas de H. ap-
pendiculatus presentan algún tipo de latencia in-
nata, los nueve individuos fueron sometidos se-
paradamente a un tratamiento de KNO3 (0.2%).
El KNO3 fue disuelto en el agar líquido duran-
te su preparación. El tratamiento con KNO3 (50
semillas por repetición y tres repeticiones) fue
comparado con un control sin KNO3 (igual nú-
mero de semillas y repeticiones). El ensayo fue
realizado bajo luz blanca y 20oC.

Para determinar si había  diferencias signi-
ficativas entre la germinación final de los cua-
tro tratamientos ensayados y en el gradiente
R/RL se realizaron ANDEVAs de una vía. En
estos análisis se aplicó la transformación angu-
lar a los porcentajes de germinación. Para de-
terminar si las funciones de distribuciones de
la germinación en el tiempo en cada individuo
eran afectadas por la calidad de la luz se reali-
zó un “análisis de espera” que calcula el esta-
dístico de χ2 (Fox 1993).

RESULTADOS

La germinación de las semillas de todos
los individuos ensayados de H. appendiculatus
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fue explosiva y sincrónica en todos los trata-
mientos aplicados a las semillas. Los porcen-
tajes finales de germinación se alcanzaron an-
tes del quinto día posterior a la siembra en to-
dos los individuos elegidos. El porcentaje fi-
nal de germinación no fue significativamente
diferente (ANDEVA p > 0.05) entre trata-
mientos de luz blanca, roja, roja lejana y os-
curidad para ninguno de los individuos ensa-
yados (Cuadro 1). La función de distribución
de la germinación en el tiempo fue afectada
por la calidad de la luz en los individuos 1, 2,

8 y 9 (“análisis de espera” p < 0.01). Las se-
millas de estos individuos sometidas a la luz
roja lejana presentaron un retraso significati-
vamente mayor en el inicio de la germinación
que las semillas sometidas al resto de los tra-
tamientos (Fig. 1). Sin embargo, los indivi-
duos 3, 4, 5, 6 y 7 no presentaron diferencias
significativas en las tasas de germinación en-
tre semillas expuestas a distinta calidad de
luz. El gradiente R/RL no afectó significati-
vamente la germinación final (ANDEVA
p > 0.05) en ninguno de los tres individuos

CUADRO 1
Porcentaje final de germinación de semillas (± E.E.) sembradas bajo luz blanca, roja, roja lejana 

y oscuridad de nueve individuos de H. appendiculatus

TABLE 1
Final germination percentages of seeds (± S.E.) of nine H. appendiculatus individuals 

sown under white, red, far-red light, and darkness

Individuo Luz
Blanca Roja Roja lejana Oscuridad

1 80 ± 5 77 ± 7 81 ± 6 84 ± 2
2 86 ± 5 87 ± 3 79 ± 6 78 ± 1
3 6 ± 2 7 ± 3 9 ± 3 2 ± 2
4 56 ± 7 54 ± 3 41 ± 6 47 ± 8
5 28 ± 8 42 ± 5 34 ± 5 37 ± 7
6 41 ± 6 43 ± 7 30 ± 9 47 ± 3
7 41 ± 5 48 ± 8 37 ± 2 37 ± 0
8 52 ± 6 69 ± 6 63 ± 5 64 ± 5
9 78 ± 8 84 ± 4 83 ± 6 79 ± 6

No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos en ninguno de los nueve individuos.

CUADRO 2
Porcentaje final de germinación de semillas (± E.E.) sembradas en un gradiente de luz roja/roja lejana 

(R/RL) en tres individuos de H. appendiculatus

TABLE 2
Final germination percentages of seeds (± S.E.) of three H. appendiculatus individuals sown under 

a red/far-red (R/FR) light gradient

Gradiente R/RL Individuo
4 5 6

1.1 50 ± 2 37 ± 6 41 ± 4
1.0 42 ± 4 46 ± 7 29 ± 1
0.8 53 ± 5 46 ± 5 25 ± 8
0.6 40 ± 4 46 ± 7 32 ± 5
0.4 36 ± 3 41 ± 11 30 ± 4
0.3 55 ± 8 41 ± 2 36 ± 7
0.2 39 ± 6 42 ± 3 31 ± 4

No se encontraron diferencias significativas en el gradiente R/RL en ninguno de los tres individuos ensayados.
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ensayados (Cuadro 2). Finalmente, el trata-
miento con KNO3 incrementó significativa-
mente (ANDEVA p < 0.05) la germinación

solamente en el individuo 8 (de 52 a 77%). En
el resto de los individuos, el KNO3 no incre-
mentó la proporción de semillas germinadas. 

Fig. 1. Dinámica de germinación en semillas sometidas a tratamientos de luz blanca, roja, roja lejana y oscuridad en los in-
dividuos 1, 2, 8 y 9. Las semillas de los cuatro individuos sometidas a luz roja lejana sufren un leve retraso en el inicio de
la germinación (p < 0.05).

Fig. 1. Germination dynamics of seeds subjected to white, red, far-red light, and darkness of individuals numbered 1, 2, 8, and
9. A brief delay in initiation of seed germination of the four individuals under far-red light conditions occurred (p < 0.05).
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DISCUSIÓN

En este estudio no surgieron evidencias
para aceptar la hipótesis de la presencia de fo-
toblastismo polimórfico entre individuos de H.
appendiculatus. Ningún  individuo estudiado
presentó latencia fotoblástica y las semillas en
todos los tratamientos lumínicos germinaron
de manera explosiva. Aunque,  tres individuos
presentaron un leve retraso en el inicio de la ger-
minación cuando las semillas fueron sembradas
bajo luz RL, este tratamiento lumínico no inhi-
bió la germinación. Este retraso de la germina-
ción en estos tres  individuos no es suficiente
para explicar la presencia de un reservorio de
semillas de H. appendiculatus, en el suelo  de
los Tuxtlas (descrito por Guevara-Sada y Gó-
mez-Pompa 1976 y Salmerón 1984). El retraso
detectado fue de solo 24 hr, y al cuarto día los
porcentajes de germinación entre los distintos
tratamientos no fueron significativamente dife-
rentes en ninguno de los individuos.

Las especies pioneras de la selva también
pueden formar una  reserva de semillas debido
a la presencia de latencia termorregulada (Váz-
quez-Yanes y Orozco-Segovia 1990b). Esta la-
tencia es interrumpida cuando las semillas son
sometidas a fluctuaciones más o menos drásti-
cas de temperatura, condición que es frecuente
en los claros del bosque. Por el contrario, la la-
tencia se mantiene cuando la temperatura es
estable, condición habitual bajo el dosel. Sin
embargo, algunas evidencias publicadas (Váz-
quez-Yanes 1976) y otras no publicadas (por
los autores) sugieren que la germinación ter-
mosensible, por lo menos en semillas almace-
nadas por más de seis meses, no está presente
en esta especie.

Sin embrago, la germinación de H. appen-
diculatus fue inhibida bajo la hojarasca (Váz-
quez-Yanes y Orozco-Segovia 1992). El cono-
cimiento actual sobre esta especie sugiere que
esta inhibición y la formación de un reservorio
de semillas de H. appendiculatus no se debe-
rían a una latencia fotocontrolada ni termorre-
gulada, sino a la presencia de alguna latencia
aún no bien conocida. Está última proposición
se apoya en los resultados obtenidos en el indi-

viduo 8, que presentó una proporción signifi-
cativa de semillas con latencia innata que inte-
rrumpimos en parte con el tratamiento de
KNO3. Además, se apoya en evidencias de que
una proporción significativa de las semillas no
germinadas de H. appendiculatus durante estos
experimentos permaneció viable después de
que finalizaron los ensayos (Figueroa y Váz-
quez-Yanes sin publicar).

Finalmente, aunque las plántulas de H. ap-
pendiculatus sean  capaces de crecer sobre la
hojarasca en una proporción mayor a otros ár-
boles pioneros como Cecropia obtusifolia Ber-
tol y Piper auritum H.B.K. (Vázquez-Yanes y
Orozco-Segovia 1992),  sus plántulas emer-
gentes son incapaces de establecerse bajo el
dosel de la selva. Sugerimos que la falta de re-
clutamiento de H. appendiculatus bajo el dosel
no se debe a una germinación dependiente de
claros sino a una reducida germinación bajo la
hojarasca y probablemente a alguna deficien-
cia de las plántulas para establecerse bajo la
sombra. Estos requerimientos de postgermina-
ción fueron también sugeridos para otras espe-
cies pioneras tropicales que germinan del mis-
mo modo bajo el dosel (Kennedy y Swaine
1992, Li et al. 1996, Kyereh et al. 1999).
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RESUMEN

El objetivo del estudio fue determinar si las semillas
del árbol pionero Heliocarpus appendiculatus presentan
fotoblastimo. Semillas de nueve individuos fueron
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recolectadas en los Tuxtlas, México. Para detectar fotoblas-
tismo, en cada uno de los individuos, se realizaron ensayos
de germinación con cuatro tratamientos: luz blanca fluo-
rescente, luz roja (660 nm), luz roja lejana (730 nm) y os-
curidad. En cada tratamiento se sembraron 50 semillas y se
hicieron tres repeticiones. Las semillas fueron sembradas
sobre una solución de agar en platos de Petri. Los experi-
mentos se realizaron a una temperatura constante de 20oC
y un fotoperíodo de 12:12 hr (L:O). Además, las semillas
de tres individuos fueron sembradas separadamente en
agar sobre una placa con gradiente lumínico rojo/rojo leja-
no (1.1 - 0.2). Los resultados mostraron que la germina-
ción final no fue afectada por la calidad de la luz en ningu-
no de los individuos. No obstante, las semillas de cuatro
individuos sometidas a la luz roja lejana presentaron un re-
traso de 24 hr de la germinación. Sin embargo, al cuarto
día la germinación no fue diferente entre tratamientos.
Además, la germinación en tres individuos no fue afectada
por el gradiente rojo/rojo lejano. Las semillas de H. appen-
diculatus no presentan fotoblastismo y aún más, su com-
portamiento de germinación no es suficiente para explicar
la ausencia de sus plántulas bajo la selva. Proponemos que
esta ausencia se debería a su deficiencia para establecerse
bajo el dosel.
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