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Resumen
MARAÑÓN, T. (1987). Ecología del polimorfismo somático de semillas y la sinaptospermia en
Aegilops neglecta Req. ex Bertol. Anales Jard. Bot. Madrid 44(1): 97-107.

Las diásporas (espigas) de Aegilops neglecta contienen de 1 a 5 semillas en su interior, siendo
de 3,0 la media. Según el tamaño y la posición en la espiga, se han distinguido 6 tipos de semi-
llas, midiéndose el porcentaje y velocidad de germinación, a la luz y en oscuridad, para cada
tipo. También se estudió la germinación de las semillas mantenidas en el interior de las diás-
poras. Se censaron en el mes de marzo 217 diásporas (en 0,25 m2), asociadas a 241 plántulas
y 156 semillas. Las semillas que no germinaron en el laboratorio parecen mostrar dormición
inducida. Se discute el significado ecológico del polimorfismo de semillas (germinantes y
latentes) y de la sinaptospermia (dispersión conjunta).
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Abstract

MARAÑÓN, T. (1987). Ecology of the somatic polymorphism in seeds and the synaptospermy
in Aegilops neglecta Req. ex Bertol. Anales Jard. Bot. Madrid 44(1): 97-107 (in Spanish).

The diaspores (spikes) of Aegilops neglecta contain 1-5 seeds with an average of 3.0. Ac-
cording to the size and position in the spike, 6 seed types have been distinguished. For each
type, the percentage and speed of germination, in ligth and darkness, have been measured,
as well as the germination inside the diaspore. The field census, in March, of 217 diaspores
(in 0.25 m2) resulted in 241 seedlings and 156 seeds. These non-germinating seeds seem to
have induced dormancy. The ecological significance of the somatic polymorphism in seeds
(dormant vs. non-dormant) and the synaptospermy (joint dispersal) is discussed.
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INTRODUCCIÓN

El peso medio de la semilla ** se ha considerado como una característica rela-
tivamente constante para cada especie. Es decir, aunque la capacidad reproduc-
tiva de una planta se vea afectada por las condiciones ambientales, las variaciones

* Departamento de Ecología, Universidad de Sevilla. Apartado 1095. Sevilla. Dirección actual: Ins-
tituto de Recursos Naturales y Agrobiología. Apartado 1052.41080 Sevilla.

** Se utiliza el término semilla en un sentido general, como "el óvulo fertilizado y sus estructuras
asociadas" (HARPER & al., 1970), aunque en el caso de Aegilops neglecta se refiere al fruto tipo cariópside.
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se producirán en el número de semillas, mientras que la dotación en reservas
nutricias, protecciones, etc., de éstas tenderá a ser constante (HARPER & al.,
1970).

Sin embargo, en numerosas especies, una misma planta produce dos o más
tipos de semillas claramente diferenciados en tamaño, modo de dispersión y
requerimientos para germinar. Este polimorfismo de las semillas se presenta con
frecuencia en las familias Compositae, Gramineae, Chenopodiaceae y Cruciferae,
especialmente en plantas herbáceas, colonizadoras, que viven en ambientes ári-
dos (ZOHARY, 1962; HARPER, 1977; PUL, 1982).

Se han desarrollado modelos que predicen la estrategia óptima de reproduc-
ción para una especie de ciclo anual en un clima (desértico) variable (v.gr.,
COHÉN, 1968; MAC ARTHUR, 1972; VENABLE & LAWLOR, 1980). Si la especie es
dimórfica, la reproducción será máxima cuando las semillas grandes, de baja dis-
persabilidad, presentan germinación retardada, mientras que las semillas peque-
ñas, de alta dispersabilidad, germinan inmediatamente.

El polimorfismo en la dispersabilidad y germinación de las semillas se ve-
ría favorecido, como una adaptación a la supervivencia en medios impredeci-
bles, mediante la que se diversifica la capacidad de la progenie para escapar a las
situaciones desfavorables, bien en el espacio o en el tiempo (VENABLE &
LAWLOR, 1980).

Murbeck (1919/20 in PUL, 1982) describe la sinaptospermia como la dispersión
conjunta de varias semillas en la misma diáspora, que puede ser un fruto completo
o toda una infrutescencia. Este fenómeno se presenta con mayor frecuencia en las
comunidades de climas áridos: Murbeck (in PUL, 1982) encontró 140 especies
sinaptospermas en el N de África, frente a solo 5 en Escandinavia; ZOHARY
(1962) cita 245 especies (11%) en la flora de Palestina; MOLINIER & MÜLLER
(1938) estudiaron los mecanismos de dispersión en diferentes comunidades del S
de Francia y observaron 21 especies sinaptospermas (4,2%), siendo más frecuen-
tes en los estadios pioneros y en condiciones xéricas.

Entre las ventajas que reporta la sinaptospermia se citan (PUL, 1982): 1) mayor
protección de las semillas durante el prolongado período de latencia; 2) durante
la germinación, en espacios abiertos y clima seco, el conjunto retiene mayor
humedad y reduce la pérdida de agua; 3) favorece la alogamia en especies coloni-
zadoras autoincompatibles, y 4) limita la dispersión al lugar ya ocupado, presumi-
blemente favorable.

El polimorfismo de semillas y la sinaptospermia constituyen un síndrome
reproductivo frecuente en las comunidades herbáceas mediterráneas (ZOHARY,
1962); sin embargo, sus consecuencias ecológicas han sido poco estudiadas. Los
objetivos del presente estudio son: 1) documentar el polimorfismo en la morfolo-
gía y la germinación de las semillas en una población de Aegilops neglecta en Sie-
rra Morena; 2) estimar la proporción de las distintas progenies en la población de
plántulas, y 3) discutir el significado ecológico y evolutivo de la sinaptospermia
asociada al polimorfismo somático de semillas.

MATERIAL Y MÉTODOS

Además de por su interés ecológico, se ha elegido Aegilops neglecta porque
presenta varias ventajas para el estudio de su ecología reproductiva: 1) las semi-
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lias son grandes y los morios se pueden distinguir fácilmente; 2) las diásporas son
resistentes y reconocibles en el campo durante más de un año; 3) es una especie
abundante en el área de estudio, donde forma rodales densos, y 4) existe un estu-
dio detallado de la germinación en la especie próxima, A. geniculata, en Israel
(DATTA&fl/., 1970).

El género Aegilops está integrado por 21 especies distribuidas por el Medite-
rráneo y Asia occidental; su origen se podría situar en la región irano-turaniana.
En Andalucía occidental, la especie A. neglecta es abundante en los pastos xéri-
cos, junto con A. geniculata y A. triuncialis, mientras que A. ventricosa es rara y
se encuentra en pastos mésicos montanos, a más de 900 m (S. Talavera, comm.
pers.).

La población estudiada vive en una dehesa (Navalagrulla) en Castilblanco de
los Arroyos (Sevilla), a unos 300 m de altitud y con una precipitación media de
754 mm. El pasto no se ha roturado en los últimos diez años y es aprovechado prin-
cipalmente por ganado vacuno (ver descripción general en MARAÑÓN, 1985a).

Tipos de semillas y germinación

En junio de 1985 se recogieron diásporas de Aegilops neglecta, que se almace-
naron en bolsas de papel a temperatura ambiente. Se pesó una muestra de 100
diásporas y se analizó el número de semillas en el interior, así como su tipo según
tamaño y posición en la espiga. Una vez clasificadas, las semillas se pesaron por
lotes.

Para las pruebas de germinación se dispusieron las semillas, previamente clasi-
ficadas, en el interior de cajas Petri, sobre papel de filtro humedecido. Las cajas
se colocaron en una cámara de cultivo, donde la temperatura oscilaba entre 21 y
25 °C, iluminadas por una batería de tubos fluorescentes que proporcionaba una
radiación de 115 uE/m2 s, con fotoperíodos de diez horas. Se han realizado cuatro
experimentos de germinación.

A) Germinación a la luz. Las semillas procedentes de 100 diásporas se cla-
sificaron según el tipo correspondiente y se pusieron a germinar en la cámara
durante quince días.

B) Germinación en oscuridad. Se repitió el experimento de germinación
con las semillas de 50 diásporas, que, una vez clasificadas, se dispusieron igual-
mente en cajas Petri, pero envueltas con papel de aluminio. Las condiciones en la
cámara de cultivo fueron las mismas que en el experimento anterior. El recuento
de las semillas germinadas se realizaba en un cuarto oscuro con iluminación indi-
recta de una lámpara de 40 W.

C) Germinación de las semillas de la reserva del suelo. Las semillas encon-
tradas en el interior de las diásporas recogidas en el campo, en marzo de 1986, una
vez clasificadas, se pusieron a germinar en la oscuridad en las mismas condiciones
del experimento B. Después de diez días sin germinar, una muestra de diez semi-
llas de cada tipo se cambió a condiciones de iluminación (experimento A).

D) Germinación de semillas en el interior de las diásporas. Una muestra de
30 diásporas se colocó en tres cajas de Petri abiertas, con iluminación (condicio-
nes del experimento A).
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Censo de plántulas y reserva de semillas

En la dehesa Navalagrulla es frecuente encontrar rodales densos de Aegilops
neglecta. En el centro de uno de estos rodales, que se consideró representativo, se
delimitó, en marzo de 1986, una superficie de 50 x 50 cm, donde se colectó (con
ayuda de pinzas) la totalidad de las diásporas de Aegilops neglecta y de las plántu-
las que estaban unidas a ellas. El conjunto de diásporas y plántulas fue transpor-
tado en bolsas de papel al laboratorio, donde se clasificaron según el estado de la
diáspora — desarticulada o persistente — , la edad — con o sin restos del año ante-
rior — y el número de plántulas y semillas asociadas. Las plántulas, una vez clasifi-
cadas, se pesaron, después de cuarenta y ocho horas a 80 °C. Las semillas encon-
tradas en el interior de las diásporas se clasificaron según la posición en la espiga
y se pusieron a germinar (experimento C).

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

Tipos de semillas

La diáspora de Aegilops neglecta consiste en la parte superior de la espiga,
que, una vez madura, se desarticula por la segunda o tercera espiguilla estéril de
la base. Puede contener de 1 a 5 semillas, distribuidas en 1,2 ó 3 espiguillas férti-
les. La media fue de 3,0 semillas por diásporas (fig. 1).

Según el tamaño, se han distinguido dos tipos de semillas y, de acuerdo con su
posición en la espiga, seis subtipos. Las semillas tipo g son grandes (25-40 mg) y
claras. Pueden estar situadas en la primera (g,) o en la segunda espiguilla (g2),

SEMILLAS

Fig. 1. — Frecuencia de los tipos de diásporas, según el número de semillas que contiene (n = 100).
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siendo éstas de menor tamaño (tabla 1). El segundo tipo, que denominamos/?, es
menor (9-16 mg), oscuro y con patente pilosidad en el ápice. Según la posición en
la espiga, se han distinguido los subtipos pl (en la primera) y p2 (en la segunda
espiguilla), que forman pareja con una semilla correspondiente del tipo g; otras
veces se presenta solitaria en la segunda espiguilla (p2s) o en la tercera cuando ésta
es fértil (p3s). Estas semillas residuales son las de menor tamaño (tabla 1).

TABLA 1

TAMAÑO Y GERMINABILIDAD DE LOS TIPOS DE SEMILLAS
DE AEGILOPS NEGLECTA

Tipo

Si
Si
P\
Pi

Pl,
Pls

Peso medio
(mg)

38,2
27,9
16,1
11,6
9,9
9,1

(N)

(100)
(27)
(89)
(23)
(57)
(3)

3 días

100
100
87
91
74
67

Porcentaje de germinación

Luz

lidias

100
100
97

100
100
67

Oscuridad

3 días

100
100
19
45
19
0

l idias

100
100
81
91
52
0

La diáspora más frecuente (59 %) contiene tres semillas, de los tipos g1, px y
p2s, respectivamente (fig. 2). Aunque para el total de semillas contadas (N = 299)
la relación entre los tipos g y p fue 1:1,35.

Fig. 2. — Tipo de diáspora más frecuente (a), con las tres semillas que contiene (c) y esquema con la posi-
ción de las semillas (b).
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Según el modelo de heterocronía somática propuesto por SILVERTOWN
(1984), las diferencias en el grado de maduración del embrión y en el desarrollo
de los tejidos de la semilla y el fruto serían la causa del polimorfismo somático de
las semillas. En el caso de las espigas de Aegilops neglecta, con maduración aeró-
pe ta, las semillas tipo g, grandes, claras y más cercanas a la base, habrían comple-
tado su desarrollo en el momento de la dispersión, mientras que las de tipo p,
pequeñas, oscuras y en flores terminales, se dispersarían en un estado de inmadu-
rez. SILVERTOWN (1984) sugiere que la heterocronía somática puede ser un meca-
nismo evolutivo para diversificar la progenie en medios impredecibles.

Germinación

Las semillas tipo g germinaron en su totalidad rápidamente (24 horas), tanto
a la luz como en la oscuridad. Las semillas tipop respondieron más lentamente y
de modo diferente en ambos tratamientos. Todas las semillas p expuestas a la luz

TIEMPO (días)

Fig. 3. — Germinación de las semillas tipo/?,, en condiciones de iluminación (O) y de oscuridad ( • ) .
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germinaron en 15 días, la mayoría (70-90 %) en los tres primeros días. En la oscu-
ridad, la germinación fue más lenta y después de 20 días aún quedaban algunas
(10-25%) sin germinar. El máximo de germinación tuvo lugar entre los días 9
y 11 (fig. 3). La luz, por tanto, estimula la germinación de las semillas pequeñas
(tipop). DATTA & al. (1970), sin embargo, encontraron que la luz inhibe la germi-
nación de las semillas pequeñas de A. geniculata.

Los dos tipos de semillas, en Aegilops neglecta, difieren en la velocidad de ger-
minación: el tipo g germina inmediatamente, mientras que el tipo/? tarda de 10
(luz) a 20 días (oscuridad) en alcanzar el 90% de germinación. El retardo de las
semillasp en germinar se puede deber a su inmadurez, según el modelo de hetero-
cronía somática (SILVERTOWN, 1984). Sin embargo, es de resaltar que los dos
tipos de semillas germinan casi en su totalidad (más del 80 %) dado un tiempo sufi-
ciente (tabla 1).

De las diásporas completas puestas a germinar (experimento D) emergieron
1,2 plántulas/diáspora en los primeros 10 días y más lentamente hasta un total de
2,1 plántulas/diáspora en 30 días. Este resultado refleja la germinación rápida
de las semillas tipo g y posteriormente de parte de las semillas tipo p (fig. 4).

TIEMPO (días)

Fig. 4. — Germinación de las semillas en el interior de las diásporas (n = 30). Se ha marcado con trazo
discontinuo la proporción de semillas tipo g por diáspora (g) y el total de semillas por diáspora (g+p).
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DATTA & al. (1970), en sus experimentos de germinación de diásporas com-
pletas de A. geniculata, observaron que solo las semillas grandes germinaban en
el interior de las diásporas, mientras que las pequeñas permanecían inhibidas.
Cuando las semillas pequeñas eran extraídas de la diáspora, germinaban normal-
mente. Utilizando un extracto de las diásporas se ve que la germinación de las
semillas pequeñas se reduce, aunque solo un 10 %, mientras que las grandes no se
ven afectadas. De estas observaciones concluyen que la diáspora de A. geniculata
contiene un inhibidor de la germinación que solo afecta a las semillas pequeñas.

Los resultados del experimento D parecen indicar que en A. neglecta la diás-
pora solo inhibe parcialmente la germinación de las semillas pequeñas (tipo/7).

Regeneración de la población

En el mes de marzo de 1986 se han censado los individuos presentes en un área
de 0,25 m2 situada en un rodal de Aegilops neglecta representativo de los que exis-
ten en la dehesa Navalagrulla. Se colectaron 217 diásporas con 241 plántulas y 156
semillas (tabla 2), que se considera una muestra suficiente para entender el com-
portamiento de la población estudiada.

El 22,6% de las diásporas presentan restos de la base del tallo y raíces de una
planta del ciclo anterior, están enterradas, ennegrecidas y han perdido las aristas.
Se puede suponer que fueron producidas en la primavera de 1984, aunque alguna
puede ser anterior. En nueve de ellas (18,4 %) se encontró una semilla (tipo/>) en
su interior.

TABLA 2

CENSO, EN MARZO DE 1986, DE LAS DIÁSPORAS, PLÁNTULAS Y
SEMILLAS DE AEGILOPS NEGLECTA EN UNA SUPERFICIE DE 0,25 M2

Tipo de diáspora

Edad Glumas

1985
1985
1985
1985
1985
1985
1985
1985
1985
1984
1984
1984
1984

D
D
C
C
C
C
C
C
C
C
C
C
C

Plántulas

1
2
1
1
1
1
2
2
2
0
1
1
2

Semillas

0
0
0
1
2
3
0
1
2
1
0
1
0

TOTAL. . .

Diásporas:

52
1

18
40
47
2
4
1
3
1

24
8

16

217 :

Número

Plántulas +

52
2

18
40
47
2
8
2
6
0

24
8

32

241 +

Semillas

0
0
0

40
94

6
0
1
6
1
0
8
0

156

Las diásporas pueden estar completas (C), con las glumas cerradas, o desarticu-
ladas (D), con las glumas abiertas y pérdida de alguna de ellas. Pueden estar asocia-
das a 1 ó 2 plántulas y contener 1-3 semillas dormantes.
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De las diásporas sin restos, probablemente de 1985, una parte germinó so-
bre la superficie del suelo. El ahijamiento de la plántula provoca la desarticulación
de la diáspora, quedando una de las glumas o parte de la espiga unida a la base de
la plántula. No se pudieron localizar las posibles semillas de estas diásporas.

La mayor parte (68,5%) de las diásporas de 1985 estaban enterradas, sin
desarticular, y contenían 1,2 ó 3 semillas (tipo p) en su interior. La relación plán-
tula/semilla en estas diásporas completas de 1985 nos permite inferir la germina-
ción diferencial que ha tenido lugar en condiciones naturales. La diáspora típica
(75,6%) presenta una plántula y una o dos semillas pequeñas en su interior. Nin-
guna de las semillas encontradas en las diásporas enterradas germinó en el labora-
torio (experimento C).

Se puede suponer que las plántulas del primer año proceden de semillas gran-
des (tipo g), mientras que las semillas pequeñas (tipo/?) permanecen latentes en
el interior de la diáspora, germinando en el segundo ciclo o posteriormente. Estas
semillas deben presentar algún mecanismo de dormición inducida (sensu HAR-
PER, 1977) que actúa en condiciones naturales.

No figura entre los objetivos del presente estudio investigar el mecanismo que
induce la dormición de las semillas tipo p, pero de acuerdo con la literatura exis-
tente se pueden sugerir algunos posibles. Las glumas contienen una substancia
inhibidora, del tipo cumarina, que actúa selectivamente sobre las semillas peque-
ñas (DATTA & ai, 1970). En este caso, también se ha encontrado una inhibición,
aunque parcial, de la germinación de las semillas tipop cuando están en el interior
de la diáspora (fig. 4). Por otra parte, las semillas pequeñas extraídas de las diás-
poras recogidas en primavera y almacenadas en el laboratorio, germinaron en su
totalidad; sin embargo, las procedentes de diásporas que han estado enterradas
no germinaron. Es decir, las semillas tipop que han permanecido en el suelo pre-
sentan dormición inducida, que persiste incluso cuando son extraídas de las diás-
poras. Otros mecanismos que han podido contribuir a inducir la dormición en
condiciones naturales son: las altas temperaturas durante el verano (cf. FENNER,
1985) o las condiciones de baja tensión de oxígeno y alta de dióxido de carbono
que experimentan las diásporas enterradas (cf. MAYER & POUAKOFF-MAYBER,
1982).

Los pesos medios de las plántulas (parte aérea) procedentes de semillas gran-
des (g) fueron de 64,0 mg las de diásporas completas del primer ciclo y de 58,5 mg
las de diásporas desarticuladas. Las plántulas del segundo ciclo, procedentes de
semillas pequeñas (p) pesaron 23,4 mg de media, es decir, menos de la mitad.

Sobre la base de las observaciones anteriores, se puede proponer el siguiente
modelo de regeneración de las poblaciones de Aegilops neglecta. La producción
de semillas en el interior de las espigas tiene lugar en mayo y junio. A medida que
van madurando, las pesadas diásporas se desarticulan por la base y caen al suelo
junto a la planta materna — atelecoria o nodispersión — (cf. PUL, 1982). En algún
caso puede engancharse a la piel de un animal y ser transportada a un nuevo lugar,
lejos de la población original. Una vez en el suelo, la estructura aguzada de la base
de la espiga, su rigidez y la disposición de los pelos de las aristas deben facilitar la
fijación y su probable enterramiento por el pisoteo del ganado — tripanocarpia —
(cf. ZOHARY, 1962). De la diáspora enterrada en el suelo emerge una plántula,
por germinación de la semilla tipo g, que completará su ciclo, produciendo nuevas
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semillas, mientras que en la diáspora enterrada persisten una o dos semillas laten-
tes (tipop), que germinarán en el ciclo siguiente. No se conoce el mecanismo que
induce la dormición de las semillas pequeñas (p) en condiciones naturales ni el
que la rompe estimulando la germinación en el segundo ciclo.

Las diásporas que no se introducen en el suelo y quedan sobre la superficie,
por la misma tensión mecánica del desarrollo de la plántula en su interior, se
desarticulan abriéndose las glumas y aparentemente las semillas latentes quedan
indefensas, con un alto riesgo de mortalidad.

Según este modelo, en un año favorable para la población de Aegilops neglecta
se producirán numerosas semillas de ambos tipos. Si las condiciones se mantienen
favorables, la población se reproduce principalmente mediante las semillas gran-
des (g), que dan lugar a plántulas más competitivas, que producen la mayor parte
de las nuevas semillas de la población. Si, por el contrario, las condiciones son
adversas y la reproducción es escasa o nula, existe una importante reserva de
semillas (tipo p) en el suelo para recuperar el efectivo de la población en el
siguiente ciclo. Él dimorfismo en la germinación de semillas representa una adap-
tación a medios fluctuantes, impredecibles, mediante el que la población puede
"escapar" en el tiempo de las situaciones adversas (HARPER, 1977; VENABLE &
LAWLOR, 1980; FENNER, 1985).

La mayoría de las poblaciones de gramíneas y compuestas anuales mediterrá-
neas presentan una reserva transitoria de semillas (BARTOLOMÉ, 1979; HOBBS &
MOONEY, 1984; MARAÑÓN, 1985b), mientras que es bien conocida la reserva per-
sistente de semillas duras de las leguminosas, que funciona como un seguro para
recuperar la población después de años desfavorables (YOUNG & al., 1981). Aegi-
lops neglecta combina las dos estrategias con una reserva transitoria de semillas
grandes (g) y otra persistente de semillas pequeñas (p).

La germinación secuencial de las semillas, en años distintos, además de repre-
sentar una adaptación a la supervivencia en un medio fluctúan te, actúa como un
mecanismo alternativo a la dispersión espacial mediante el cual la planta madre
reduce la competencia entre su progenie (ELLNER & SHMIDA, 1981). Por esta
razón, la sinaptospermia (posiblemente un mecanismo de protección) suele pre-
sentarse asociada al polimorfismo somático de germinación de las semillas.
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