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RESUMEN 

Paspalum dilatatum es una gramínea estival perenne nativa de América del Sur 

con gran valor forrajero. El material más común es pentaploide y apomíctico, pero 

forma parte de un complejo informal de especies conocido como grupo Dilatata. 

El grupo Dilatata (Paspalum) incluye cinco biotipos sexuales además de los 

apomícticos. Estos biotipos están estrechamente relacionados, pueden producir 

híbridos fértiles y ocupan un amplio rango geográfico en América del Sur, pero a 

excepción de P. urvillei, no son simpáticos entre sí. El modelo de diversidad 

funcional, el cual incluye el estudio de rasgos funcionales, es actualmente de gran 

interés para la comprensión de la diversidad de las comunidades y de las 

dinámicas de los ecosistemas con el fin de conservar la variabilidad natural. 

Particularmente, la dormición de semillas, asociada a la germinación, es el  primer  

rasgo funcional que se expresan durante el ciclo de vida de las plantas, y existen 

evidencias de que este rasgo se encuentra bajo una fuerte selección natural. Por 

lo tanto, el análisis de la dormición de semillas como rasgo funcional y su relación 

con las características ambientales de su sitio de origen puede contribuir a 

entender, en parte, la actual distribución de estos biotipos. Evaluamos la dormición 

de las semillas de diez líneas de los cinco biotipos sexuales del grupo Dilatata (3 

del biotipo Flavescens, 1 de Virasoro, 2 de Vacaria, 3 de Urvillei y 1 línea de 

Dasypleurum) en dos ensayos de germinación: uno a diferentes temperaturas 

alternantes con agua o nitrato, y otro de distintas temperaturas de estratificación 

con un control sin estratificación. Se observó variabilidad en la respuesta 

germinativa entre los biotipos ante diferentes condiciones de estratificación y 

temperaturas alternantes, con agua destilada o solución de nitrato, reflejando 

diferencias en los niveles de dormición. Los Urvillei mostraron altos porcentajes 

de germinación en todos los tratamientos, a diferencia del resto de los biotipos 

que mostraron limitantes en la germinación en temperaturas bajas y con 

estratificación cálida. Entre estos últimos se detectaron dos grupos, por un lado 

las del grupo austral con Dasypleurum y Flavescens, y por el otro el grupo norteño 

con Virasoro y Vacaria. Excluyendo a los datos de Urvillei, se registraron 

regresiones múltiples significativas de alguna variable germinativa con una 

combinación de hasta tres variables bioclimáticas (extraídas de 

www.worldclim.com), donde la temperatura y la precipitación en verano fueron las 

regresoras más recurrentes.  
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1. INTRODUCCIÓN 

1.1 Introducción 

En nuestro país, uno de los principales problemas de la producción ganadera es 

la baja disponibilidad de forraje en verano y otoño. En el caso de las praderas 

permanentes, las gramíneas perennes disponibles a nivel comercial en nuestro 

país son en su gran mayoría de ciclo invernal. Esto hace que la producción de las 

pasturas sembradas presente fuertes déficits estivales. Dentro del género 

Paspalum, formado por gramíneas estivales con metabolismo fotosintético C4, la 

forma “común” de P. dilatatum (P. dilatatum Poir. subsp. dilatatum) ha sido 

propuesta para cubrir la demanda de forraje en esas estaciones (Pizarro, 2000). 

Entre las características que la destacan de otras especies de gramíneas estivales 

se encuentra una mayor tolerancia al frío y heladas (Campbell et al.,  1999), lo que 

se refleja en un gran nivel de adaptación a las condiciones ambientales de la 

región. Sin embargo, su adopción como cultivo aún no se ha logrado, en parte por 

limitantes a nivel de la semilla. Por un lado, presentan alta proporción de 

espiguillas sin semilla (semillas vacías), y por otro las semillas poseen dormición 

(Tischler y Burson, 1999), lo que provoca que la emergencia a campo sea baja, 

asincrónica y muy dependiente de las condiciones ambientales.   

Entre las gramíneas estivales, es frecuente encontrar géneros con complejidades 

en su división taxonómica, y en algunos casos se agrupan diferentes especies en 

complejos informales de especies emparentadas. Entre los complejos de especies 

del género Paspalum se encuentra el grupo Dilatata (Speranza, 2009), que está 

conformado por materiales apomícticos de diferente ploidía, entre ellos el biotipo 

“común” que es el clon pentaploide apomíctico dominante, y cinco biotipos 

sexuales tetraploides. Los biotipos que se encuentran disponibles como cultivares 

de P. dilatatum son apomícticos. Por esta razón, presentan dificultades para 

modificar los rasgos que pueden estar limitando su adopción productiva. En 

cambio, los biotipos sexuales, aunque con un menor valor forrajero, presentan 

algunos rasgos productivos mejores que los apomícticos, como una mayor 

producción de semillas (Speranza, 2017). Además, existe una importante 

variabilidad morfológica y genética entre estos biotipos, los cuales son 

mayormente autógamos y están genéticamente aislados (Speranza, 2009), pero 

pueden formar híbridos fértiles (Caponio y Quarín, 1990). Estos rasgos hacen 

posible que, por métodos tradicionales de mejoramiento, se pueda obtener 
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materiales más adaptados para su uso en cultivo (Schrauf et al., 2003). Este 

potencial explica el interés de estudiar la variabilidad genética y fenotípica entre y 

dentro de los biotipos sexuales, así como su distribución geográfica (Sandro et al., 

2019). 

1.2 Los biotipos sexuales del grupo Dilatata (Paspalum, Poaceae) 

Los tetraploides sexuales del grupo Dilatata están clasificados en tres especies: 

P. dilatatum subsp. flavescens Roseng., Arrill. e Izag., que consta de tres biotipos: 

Flavescens, Virasoro y Vacaria, P. urvillei Steud. (Urvillei) y P. dasypleurum Kunze 

ex Desv. (Dasypleurum) (Williams et  al., 2011). La taxonomía del grupo Dilatata 

está en revisión, debido a que algunos biotipos sexuales actualmente no son 

reconocidos como especies, a pesar de existir argumentos para hacerlo 

(Speranza, P., com. pers., 2019). 

1.2.a Paspalum dilatatum subsp. flavescens  biotipo “Flavescens”. 

Flavescens se distribuye por el noreste de la provincia de Buenos Aires de la 

República Argentina y en el sur de Uruguay (Rosengurtt  et al.,  1970, Speranza 

2009). Es frecuente en los departamentos de Maldonado, Canelones, San José y 

Montevideo donde se encuentra en parches densos en los bordes de las 

carreteras, particularmente a lo largo de pequeños arroyos (Sandro et., 2019). 

Flavescens se ha utilizado ampliamente para estudios citogenéticos (Bashaw y 

Holt, 1958; Burson et al.,  1973; Quarín y Caponio, 1995). Recientemente se 

observó diversidad genética dentro de las poblaciones de Uruguay, y se sugirió 

que estás presentaba un patrón espacial con una disminución de diversidad hacia 

los bordes de la distribución (Sandro et al., 2019).  

1.2.b Paspalum dilatatum subsp. flavescens  biotipo “Vacaria”. 

Vacaria fue descrito por primera por Moraes-Fernandez et al. (1968). Este biotipo 

es originario de la zona de “Campos de Cima da Serra” en la provincia de Rio 

Grande del Sur y el Planalto Catarinense en Brasil (Valls y Pozzobon, 1987). Se 

diferencia del resto de los biotipos por ubicarse en zonas con altitudes medias, 

con estaciones frías de poca duración donde ocurren frecuentes heladas y 

ocasionales nevadas. Se ha evidenciado la presencia de híbridos naturales con 

Urvillei en zonas donde sus distribuciones son simpátricas (Valls y Pozzobon, 
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1987; Speranza, 2009). La alta perturbación ambiental por el uso del suelo y la 

mayor aptitud de los híbridos naturales con Urvillei han aumentado la dificultad de 

encontrar poblaciones del biotipo Vacaria (De Patta Pillar et al., 2009).  

1.2.c Paspalum dilatatum subsp. flavescens  biotipo “Virasoro”. 

Virasoro fue descrito por primera vez en la localidad de Gobernador Virasoro por 

Caponio y Quarín (1987). Se distribuye en Argentina, en el área de Gobernador 

Virasoro y en la región de las Misiones. Es el biotipo más frecuente en el “Planalto 

medio” de Rio Grande del Sur en Brasil. Hay evidencias de que se recolecta 

fácilmente en bordes de carreteras, hábitat donde crece vegetación ruderal 

(Hickenbick et al., 1992; De Patta Pillar et al., 2009). Difiere morfológicamente de 

los otros biotipos sexuales por la gran cantidad de costillas en la gluma foliácea 

(entre 9 y 11), que son prominentes y visibles a simple vista, por la inclinación de 

las ramas de sus inflorescencias y porque presenta espiguillas de mayor tamaño 

que Flavescens (Caponio y Quarín, 1987; De Patta Pillar et al., 2009). También, 

ha mostrado bajos síntomas de infección causados por el hongo Claviceps 

paspali, lo que sugiere que es más resistente que otros biotipos (Da Costa y 

Scheffer-Basso, 2003; Bárea et al., 2007). 

1.2.d Paspalum dasypleurum 

Dasypleurum tiene la distribución geográfica más austral de los biotipos. Se 

encuentra comúnmente en el centro y sur de Chile, y también ocasionalmente en 

Argentina. Se ha descrito en Mendoza y Neuquén (Zuloaga y Morrone, 2005; 

Williams et al., 2011). Taxonómicamente, posee varios sinónimos: Paspalum 

cumingii Nees ex Steud., Paspalum pachyrrhizum Steud., Paspalum paradisiacum 

Steud. y los nombres comunes de "maicillo", "chépica", y "pasto miel" en Chile.  

Se encuentra usualmente en hábitats húmedos, y en zonas cultivadas,  

comportándose como maleza en algunas áreas cultivadas con arroz (Matthei et 

al., 1995), sin embargo en Uruguay ha sido difícil cultivarla a campo (Sandro, 

2014; Rebollo, 2017). Quarín y Caponio (1995) determinaron que el cruzamiento 

e intercambio genético de Dasypleurum con los biotipos Flavescens y Urvillei es 

posible. 
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1.2.e Paspalum urvillei 

Urvillei es el único biotipo que se distribuye de manera simpática con todos los 

biotipos sexuales del grupo Dilatata. Es nativa en Argentina, Brasil y Uruguay 

(Speranza, 2009) y se ha distribuido ampliamente en América del Norte, África, 

Asia y Europa encontrándose como invasora en varios sitios (Williams et al., 2011; 

CABI, 2014). Su nombre común en inglés, altamente utilizado, es “vaseygrass”. 

Se destaca morfológicamente de los otros biotipos ya que sus espiguillas y 

semillas son más pequeñas y el tamaño de la planta es mayor, creciendo entre 1 

y 2,5 metros de altura (Rosengurt et al., 1970). Urvillei crece principalmente en las 

áreas húmedas aunque también se encuentra en áreas perturbadas (Scheffer-

Basso et al., 2002). Se encuentra a lo largo de los bordes de las carreteras, tanto 

en los campos cultivados en barbecho como en zonas bajas con plantaciones de 

arroz (Quadros y Bandinelli, 2005). Su crecimiento vigoroso y erecto le permite 

competir con éxito con otras plantas, convirtiéndose en algunas situaciones en 

malezas (CABI, 2014). En nuestro país es uno de los biotipos con mayor área de 

distribución, que parece haberse ampliado si se compara su distribución actual 

con exploraciones realizadas en la década de 1990, las que reportaron que su 

presencia en las zonas costeras era escasa o nula (Speranza et al., 2017). Se han 

realizado estudios de cruzamiento de este biotipo con Virasoro, obteniendo 

híbridos con variabilidad genética (Caponio y Quarín, 1990). A su vez, se encontró 

que Urvillei posee una alta resistencia a la infección por el hongo Claviceps paspali 

(Madia y Schrauf, 1999). 

Actualmente, se sugiere que los biotipos sexuales del grupo Dilatata constituyen 

unidades evolutivas independientes (Speranza, 2009). A pesar de esto, se cree 

que los biotipos sexuales comparten un origen común relativamente reciente ya 

que presentan muy escasa variabilidad en el ADN plastidial (Speranza y Malosetti, 

2007). Los complejos de especies están compuestos por linajes recientemente 

divergentes y su estudio puede brindar información relevante acerca de procesos 

de especiación y adaptación por presiones selectivas de los diferentes ambientes 

(Pinheiro et al., 2018). 
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1.3 Rasgos funcionales en ecología  

Los modelos clásicos para entender las comunidades y la distribución de las 

especies se han basado en el análisis de la diversidad taxonómica de sus 

componentes a través de considerar la abundancia, la riqueza de especies, y/o 

los índices de diversidad y equidad (Mouchet et al., 2010). Estos modelos suponen 

una equivalencia ecológica entre las especies lo cual es una gran limitante, dado 

que implica que tienen la misma probabilidad de reproducirse y sobrevivir (Chave 

2004). Dadas estas limitantes, surge el modelo de diversidad funcional, el cual 

incorpora los rasgos funcionales de la planta, junto con la distribución y 

abundancia relativa de la especie, para comprender la diversidad y la estructura 

de las comunidades y los ecosistemas (Tilman et al., 1997; Díaz y Cabido, 2001; 

Díaz et al, 2007; Mouchet et al., 2010). Entonces como resultado de su 

importancia, la diversidad funcional se constituye como una dimensión de la 

diversidad biológica de gran interés para la comprensión de las dinámicas de los 

ecosistemas. 

Violle (2007) define a los rasgos o atributos funcionales como características tanto 

morfológicas, fisiológicas como fenológicas, que impactan en el éxito biológico a 

través de sus relaciones con el crecimiento, la reproducción y la supervivencia de 

las plantas y de la población. Un rasgo funcional tomará un valor o categoría, en 

un espacio y tiempo dado, siendo este valor del individuo (Violle et al., 2007). 

Se ha propuesto que las comunidades biológicas son un subconjunto del conjunto 

potencial de especies que ha sido capaz de tolerar o superar diferentes filtros 

ambientales para ocurrir y permanecer en una comunidad (Weiher y Keddy, 1995; 

McGill et al., 2006). Estos filtros pueden ser tanto condiciones abióticas como 

interacciones bióticas (Keddy, 1992). En otras palabras, una población podrá o no 

ser parte de una comunidad, siempre y cuando los valores de uno o más rasgos 

funcionales se encuentren dentro de un rango limitado por determinados filtros 

ambientales. Por lo tanto, el análisis de la distribución de los niveles de los rasgos 

funcionales y su relación el hábitat puede contribuir a entender los mecanismos 

de estructuración de las comunidades vegetales (McGill et al., 2006; Garnier et 

al., 2004; Suding et al., 2008). 

Los rasgos de  las semillas desempeñan un papel importante ya que determinan 

en gran medida los procesos de dispersión, colonización y establecimiento de las 
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plántulas (Vandelook, 2012) pero a pesar de su gran relevancia han sido los 

menos explorados (Poschlod et al., 2013). El tamaño y el modo de dispersión de 

las semillas son algunos de los pocos rasgos funcionales de las semillas 

analizados, pero brindan información limitada sobre el ensamblaje y la dinámica 

de la comunidad vegetal. Por esto, se ha argumentado sobre la necesidad de 

realizar más estudios en rasgos funcionales asociados a la germinación de las 

semillas (Jiménez-Alfaro et al., 2016). 

La dormición de semillas es el primer rasgo funcional asociado a la germinación 

que se expresa durante el ciclo de vida de las plantas. Este rasgo funcional puede 

ser un determinante crítico para la colonización y el éxito del establecimiento. Para 

que una población perdure, las semillas deben inicialmente germinar para logar 

establecer plántulas en un hábitat donde puedan sobrevivir y los rasgos 

posteriores a los germinativos se podrán adaptar según la plasticidad de la 

especie (Donohue et al., 2010; Willis et al., 2014). La dormición regula fuertemente 

el momento de la germinación y existen evidencias de que se encuentra bajo una 

fuerte selección natural (Donohue, 2002; Donohue et al., 2010). Como 

consecuencia, este rasgo funcional puede incidir en la historia evolutiva de las 

especies vegetales y por lo tanto en su distribución geográfica. 

1.4 Dormición de semillas 

La dormición es una condición interna de la semilla que impide su germinación en 

condiciones hídricas, térmicas y gaseosas adecuadas (Benech-Arnold et al., 

2000). Es un rasgo cuantitativo que evita la germinación en condiciones 

estacionales desfavorables para el correcto establecimiento de las plántulas 

(Vleeshouwers et al., 1995). Según el sistema de clasificación propuesto por 

Baskin y Baskin (2014), el tipo de dormición más común y más estudiado es la 

dormición fisiológica, que es el tipo de dormición que presentan las gramíneas 

(Gibson, 2009). La dormición fisiológica es causada por diversos mecanismos de 

inhibición del crecimiento del embrión que impide la emergencia de la radícula, en 

donde participan el embrión, las cubiertas de la semilla y también otras estructuras 

que cubren las semillas (Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006). 

Dentro de las especies, la variación de la dormición se relaciona principalmente 

con factores genéticos heredables y ambientales que tienen efecto en las 
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poblaciones (Baskin y Baskin, 2014; Mitchell et al., 2016).  Debido a la variabilidad 

de la dormición se han desarrollado diferentes clasificaciones, una de ella divide 

a la dormición en primaria y secundaria. La primaria se refiere a la dormición innata 

que poseen las semillas cuando se dispersan de su planta madre, la cual es 

sensible a los procesos involucrados en el desarrollo a la planta madre, y la 

secundaria ocurre luego de la dispersión de la semilla, es  la inducida por 

condiciones desfavorables para la germinación (Benech-Arnold et al., 2000). El 

nivel de dormición fisiológica de semillas dispersadas puede estar asociada a la 

estación del año. Por ejemplo, en las especies estivales anuales, la exposición de 

las semillas húmedas a baja temperatura (estratificación en frío), que simulan las 

condiciones del suelo en invierno, produce la pérdida de dormición. Mientras que 

las altas temperaturas, como las que pueden registrarse en verano, provocan la 

inducción de dormición (Batlla y Benech-Arnold, 2010; Baskin y Baskin, 2014). Por 

otro lado, las especies anuales de invierno reducen su dormición durante las 

estaciones cálidas, por el efecto de las altas temperaturas que actúan sobre las 

semillas con baja humedad (posmaduración en seco) y se induce la dormición en 

invierno por el efecto de las temperaturas frías (Baskin y Baskin, 2014). 

El nivel de dormición de una población de semillas se puede inferir según el rango 

de temperaturas o potenciales hídricos a los cuales puede germinar: si dicho rango 

donde ocurre la germinación aumenta, el nivel de dormición será menor y 

viceversa. También el nivel de dormición se puede visualizar según la sensibilidad 

a los factores que terminan la dormición (temperatura alternante, luz, nitrato, etc.) 

(Benech-Arnold et al.,  2000). Se plantean a los factores que terminan la dormición 

como un mecanismo efectivo para la detección de espacios vacíos en el dosel, 

dado que estos varían simultáneamente cuando se crean espacios sin vegetación 

(Donohue et al., 2010). 

Se sabe que las semillas de P. dilatatum germinan y emergen a temperaturas 

cálidas y buena disponibilidad de agua (Schrauf et al., 1995; Cornaglia et al., 

2005). Se conoce que la alternancia de temperaturas, la presencia de nitrato y/o 

luz y la estratificación en frio son condiciones que reducen la dormición (Johnston 

y Miller, 1964; Schrauf et al., 1995; Glison et al., 2015) 
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1.5 La dormición de semillas como rasgo funcional 

La dormición tiene una importante función ecológica porque es un componente 

relevante de la historia de vida de cada planta, ya que determina esencialmente 

el entorno que experimenta la plántula luego de la germinación (Donohue, 2002). 

La presencia de dormición le otorga a la especie cierta protección contra entornos 

variables e impredecibles. Alternativamente, las especies sin dormición podrían 

ser más capaces de explorar sitios novedosos, debido a que su germinación es 

independiente de requerimientos específicos para la disminución y terminación de 

la dormición. De esta manera se maximizaría la temporada de crecimiento y sería 

menor el riesgo de depredación de las semillas que podría promover la 

diversificación al fomentar la divergencia y la especiación alopátrica (Willis et al., 

2014).  

Existen evidencias de variabilidad en la respuesta a los tratamientos de 

germinación mencionados entre los biotipos Virasoro y Flavescens en donde se 

concluye que Virasoro presenta un nivel de dormición menor al de Flavescens y a 

otros biotipo apomícticos (Glison et al., 2015; Glison et al.,2017). Esta variabilidad 

interespecífica o interpoblacional en los niveles de dormición podría estar 

asociada con factores ambientales, climáticos y geográficos. Existen análisis que 

comprueban la asociación de variables germinativas con la temperatura media 

anual, las precipitaciones y/o la altitud, por medio de modelos lineales de múltiples 

variables, análisis de componentes principales y análisis de agrupamientos (Grime 

et al., 1981; Meyer et al., 1997; Wagmann et al., 2012; Poschlod et al., 2013; 

Marques et al., 2014).  

2.  HIPOTESIS Y OBJETIVOS 

2.1 Objetivo general 

Analizar la dormición de semillas de los biotipos sexuales del grupo Dilatata 

(Paspalum, Poaceae), y asociar esta característica a la distribución geográfica de 

los biotipos. 

2.2 Objetivos específicos 

1. Analizar la variabilidad en la dormición de semillas entre los biotipos sexuales 

Dilatata, a través de la respuesta germinativa a diferentes temperaturas de 
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estratificación, a diferentes temperaturas alternantes y a la presencia o no de 

nitrato en la solución. 

2. Analizar la asociación entre las variables de la germinación con las variables 

climáticas del sitio de origen de cada biotipo. 

2.3 Hipótesis 

1. Existe variabilidad en la respuesta germinativa entre los biotipos sexuales del 

grupo Dilatata que reflejan diferencias en el nivel de dormición. 

2. Existen variables de germinación (como la proporción final, el tiempo medio y 

la sincronía, obtenidas para cada nivel de los tratamientos de germinación) que 

muestra una relación lineal con las variables bioclimáticas correspondientes al 

sitio de origen de cada accesión. 

3. MATERIALES Y MÉTODOS  

3.1 Material vegetal y cosecha de semillas 

Se plantaron diez plantas para cada una de las diez líneas de los cinco biotipos 

sexuales del grupo Dilatata (Figura 1, Tabla 1), en un experimento con diseño de 

jardín común instalado en Facultad de Agronomía, Montevideo (56.2214905 O y 

34.8368379 S). La cosecha de semillas fue realizada del 12 al 19 de diciembre del 

2017 mediante trilla manual. Las semillas se seleccionaron a mano para descartar 

espiguillas vacías y con Claviceps. Luego, fueron almacenadas en sobres de 

papel y conservadas en frio y con silica gel para mantener la dormición inicial hasta 

ser utilizadas. 
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Figura 1. Mapa con la distribución geográfica potencial de cada uno de biotipos sexuales 

del grupo Dilatata. Esta distribución se obtuvo con registros de presencia en América del 

Sur y datos climáticos de la plataforma WorldClim con el programa MaxEnt (Bonosora, 

Rúa, Speranza, s/p). Los puntos corresponden a la localización de cada una de las líneas 

usadas en este trabajo. Mayor intensidad de color representa mayor probabilidad de 

abundancia. Rojo: Urvillei, verde: Flavescens, naranja: Dasypleurum, celeste: Vacaria y 

amarillo: Virasoro. 

Tabla 1. Lista de las líneas de los biotipos sexuales del grupo Dilatata (Paspalum, 

Poaceae) seleccionadas. Se especifica el sitio y la localización geográfica en longitud y 

latitud de cada accesión  

Biotipo Línea Sitio de origen            Longitud  Latitud 

Vacaria     Vaca5 Estación Experimental Agrícola, 
Rio Grande do Sul, Brasil. 

50.908033 O  28.516632 S 

 
Vaca7 Km 27 NW de Sao Joaquim, Santa 

Catarina, Brasil. 
50.071823 O  28.064262 S 

Urvillei UrviUS Ruta 10 km 0.200, Solís, 
Maldonado, Uruguay. 

55.384036O  34.792902 S 

 
Urvi290 Ruta 5, km 279. Tacuarembó, 

Uruguay. 
56.250660 O  32.343117 S 

 
Urvi21 A 32 Km de Villa Montes. Tarija, 

Bolivia.  
63.459093 O  21.247660 S 

Flavescens  Flaves1S Ruta 10, km 0.200, Solís. 
Maldonado, Uruguay. 

55.384036 O  34.792902 S 

 
Flaves68 Ruta 1, Riachuelo. Colonia, 

Uruguay. 
57.706838 O  34.437918 S 

 
Flaves79 Ruta 11, km 65.600. San José, 

Uruguay. 
56.548919 O  34.391055 S 

Virasoro Viras1 Al N de Gobernador Virasoro. 
Corrientes, Argentina. 

56.025889 O  28.041429 S 

Dasypleurum     Dasy331 Al E de Valdivia. Los Ríos, Chile. 73.203787 O  39.820823 S 

 

 

Trópico de Capricornio

50 O60 O70 O

40 S

30 S
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3.2 Ensayos de germinación  

Se realizaron dos ensayos de germinación con tres réplicas para cada una de las 

diez líneas. La germinación se llevó a cabo sobre papel de filtro, dentro de placas 

plásticas de Petri y fueron utilizadas aproximadamente cuarenta semillas por 

réplica. 

El primer ensayo consistió en evaluar el efecto de dos temperaturas de 

estratificación. Los tratamientos de estratificación se realizaron colocando las 

placas de Petri con las semillas humedecidas 7 días en la oscuridad en heladera 

a 9ºC (estratificación en frío), o en cámara a 20 °C (estratificación cálida). A su 

vez, se realizó un control (sin estratificación). Al finalizar los tratamientos de 

estratificación las semillas pasaron 10 días a 20/30°C.  

El otro ensayo de germinación consistió en evaluar el efecto de cuatro 

temperaturas alternantes: 10/20, 15/25, 20/30 y 25/35°C con ciclos de 12 h 

oscuridad/12 h luz, tanto con 5 mL de agua destilada o solución de nitrato (KNO3 

al 0,2%) como soluciones de germinación. Se utilizó una cámara de crecimiento 

diferente para cada nivel de temperatura alternante. El periodo de evaluación de 

la germinación dentro de cada nivel de temperatura fue diferente (de la 

temperatura más fría a la más cálida: 28, 21, 17 y 14 días) buscando que en todos 

recibieran un tiempo térmico acumulado similar.  

En cada ensayo de germinación los conteos de semillas germinadas se realizaron 

cada 2 o 3 días. Se consideró que las semillas germinaron cuando se visualizó la 

radícula o coleoptile de 1 mm. Al finalizar cada ensayo se evaluó la viabilidad de 

las semillas no germinadas mediante un test de tetrazolio. 

3.3 Variables y análisis de datos 

Con los resultados germinativos de cada ensayo de germinación se obtuvo la 

proporción de germinación final (Gf), el tiempo medio de germinación (MGT) y la 

sincronía de germinación (Es), siendo: 

 

MGT = 
∑ 𝑛𝑖𝑡𝑖

𝑘
𝑖=1

∑ 𝑛𝑖
𝑘
𝑖=1

 (1) 
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donde ni es el número de semillas germinadas en el tiempo i, ti es el tiempo desde 

el inicio del experimento de la i-ésima observación, y k es el tiempo de la última 

germinación, y siendo: 

 

 

𝐸𝑠 =  − ∑ 𝑓𝑖𝑙𝑜𝑔2 𝑓𝑖    donde  𝑓𝑖 =

𝑘

𝑖=1

𝑛𝑖
∑ 𝑛𝑖

𝑘
𝑖=1

⁄  (2) 

donde fi es la frecuencia relativa de germinación y ni es el número de semillas 

germinadas en el día i, y k es el momento de la última germinación. Los valores 

bajos de Es indican una germinación más sincronizada, mientras que los valores 

altos indican menor sincronización. 

Para cada una de estas variables se realizó un análisis de devianza para modelos 

lineales en el software “R” (R Core Team, 2018), con el biotipo y los tratamientos 

como factores principales, más las interacciones significativas. Para la variable Gf 

se asumió distribución binomial (p = germinadas, q = no germinadas viables) y se 

analizó usando la función glm con logit como función de enlace. Para MGT y Es, 

se asumió distribución normal y se analizaron con la función lm. Las medias 

ajustadas se obtuvieron por mínimos cuadrados, y las diferencias entre niveles de 

los factores fueron analizadas por contrastes ortogonales, ambos usando el 

paquete lsmeans (R Core Team, 2018). 

Se realizó un análisis de componentes principales (PCA) con los valores promedio 

de las variables germinativas para cada nivel de los factores para seleccionar un 

subconjunto de estas variables. El análisis se realizó con el paquete FactoMineR 

y la selección de variables fue en base a la contribución a componentes 

principales, tomando como criterio que el coseno cuadrado (cos2) > 0,7. 

Se extrajeron los datos de las 19 variables bioclimáticas (bios) de la base de datos 

WorldClim (www.worldclim.org) para el sitio de origen de cada línea. Para reducir 

el número de variables, se estimó el coeficiente de correlación de Pearson (r) entre 

cada par. Se seleccionaron las bios que no correlacionaron con otras, y las que 

mostraron r > |0,7| y explican la mayor cantidad de bios para cada grupo asociado 

a temperaturas (bio1 - 11) o a precipitaciones (bio12 - 19).  
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Se analizó la asociación entre cada una de las variables germinativas con el 

conjunto de las variables bioclimáticas seleccionadas utilizando un análisis de 

regresiones múltiples con el paquete leaps, función regsubset. Para cada variable 

de germinación, se buscaron las regresiones con mayor coeficiente de 

determinación ajustado (AdjR²) y menor criterio de información bayesiano (BIC) 

con hasta tres variables bios. En un inicio, estos análisis se harán incluyendo todas 

las líneas, pero no se descarta realizarlos para un subconjunto de líneas.  

4. RESULTADOS 

4.1 Ensayos de germinación 

4.1.1 Tratamientos de estratificación  

Hubo diferencias entre los tratamientos de estratificación sobre la germinación  

para la mayoría de las líneas (P < 0,01). En general, con la estratificación fría se 

obtuvo mayor proporción de germinación que con la cálida y el control sin 

estratificación (Figura 2). Las líneas Dasy331, Urvi21 y Urvi290 no mostraron 

diferencias entre los tratamientos de estratificación en ninguna ocasión. Las líneas 

de Urvillei alcanzaron proporciones muy altas (> 0,8), a diferencia de Dasy331 que 

registró siempre bajas proporciones (< 0,1). En las restantes líneas, la 

estratificación cálida no mostró diferencias con el control, excepto para Flav79. 

Para estos tratamientos, Vaca7, Flaves1S, Flaves68 y Flaves79 presentaron 

valores menores a 0,2, mientras que las líneas Vaca5 y Viras1 mostraron valores 

entre 0,4 y 0,7. 

4.1.2 Tratamientos con temperaturas alternantes 

Hubo diferencias en la germinación final en los factores principales (líneas, 

temperatura, nitrato) y sus interacciones (P < 0,01). Las líneas de Dasypleurum, 

Flavescens y Vacaria en agua destilada no mostraron casi germinación en 

temperaturas bajas (10/20 y 15/25°C). Mientras que en  temperaturas más altas 

(20/30 y 25/35°C), la línea de Dasypleurum y las de Flavescens obtuvieron 

proporciones bajas y medias (entre 0,1 y 0,6), en cambio, las líneas de Vacaria  

alcanzaron proporciones altas (> 0,6). Por otro lado, también con agua destilada, 

Viras1 y UrviUS presentaron proporciones medias de germinación (entre 0,3 y 0,5) 

en 15/25, 20/30 y 25/35°C, y no germinaron en 10/20°C. Los restantes Urvillei, 
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Urvi290 y Urvi21, germinaron en todas las temperaturas con bajas proporciones a 

10/20°C, altas a 15/25 y 20/30°C, y altas o medias a 25/35°C. 

Las líneas de Dasypleurum, Flavescens y Vacaría en temperaturas bajas (10/20 

y 15/25°C) con nitrato mostraron una germinación similar a la descrita con agua 

destilada (Figura 3). En cambio, en las temperaturas altas (20/30 y 25/35°C) la 

proporción fue generalmente muy alta (> 0,6). Para las líneas de Urvillei y Viras1 

con nitrato, también se obtuvo altas proporciones en 15/25°C y temperaturas 

mayores, mientras que hubo diferencias en la germinación con 10/20°C, donde la 

proporción fue alta para Urvi290 y Urvi21 y baja para UrviUS y Viras1 (< 0,4). 

4.1.3 Viabilidad de las semillas 

Sin tomar en cuenta las semillas vacías la viabilidad promedio mostró una  

proporción de 0,98, su rango fue entre un valor mínimo de 0,88 y con máximos de 

1,0. 
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Figura 2. Proporción final de germinación para las diez líneas de los cinco biotipos luego 

de tratamientos de estratificación: i) sin estratificación (Control, barras blancas), ii) 

estratificación fría de 7 días a 9°C (Fría, barras grises), y iii) estratificación cálida de 7 

días a 20°C (Cálida, barras negras). La germinación final se registró luego de 10 días de 

incubación en temperaturas alternantes 20/30°C (barras blancas). Las líneas verticales 

en cada barra muestran el límite de confianza al 95%. 
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Figura 3. Proporción final de germinación para las diez líneas de los cinco biotipos, a 

diferentes temperaturas alternantes (10/20, 15/25, 20/30 y 25/35°C, con 12 h de 

oscuridad/ 12 h de luz), con o sin nitrato (barras grises y blancas respectivamente). Las 

líneas verticales en cada barra muestran el límite de confianza al 95%. 
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4.2 Selección de variables germinativas y bioclimáticas  

Los componentes princiales 1 y 2 explicaron el 80,4% de la variación dada por las 

variables germinativas, y hubo un componente 3 que aportó un 9% más. Se 

observa que las líneas que corresponden a un biotipo se encuentran muy 

próximas entre si, a excepción de Vaca5 y Vaca7 que muestran posiciones 

diferentes con respecto a ambos componentes (Figura 4).  

 

Figura 4.  Biplots del PCA para las variables de los ensayos de germinación. i) Biplot con 

la ubicación espacial de cada línea. ii) Biplot con los vectores de las 15 variables 

germinativas con mayor contribución (cos2 > 0,7). Cada variable posee un sub-índice 

correspondiente a un nivel de los tratamientos de estratificación (SF = estratificación fría, 

SH = estratificación cálida, C = sin estratificación), o de temperaturas alternantes (10/20, 

15/25, 25/35°C) con un nivel de solución (A = agua destilada, N = con 0,2% de nitrato). 

 

4.3 Análisis de regresión múltiple  

El análisis de regresión múltiple para las diez líneas mostró modelos con valores 

de AdjR2 bajos (< 0,5), excepto para la mayoría de las variables de sincronía (Es) 

donde algunos modelos con dos o tres variables ajustaron mejor (ver tabla A2 en 

anexos). Se resolvió hacer el mismo análisis sin las líneas de Urvillei dado que 

mostraron una respuesta germinativa notoriamente diferente a los restantes 

biotipos (Figura 2 y 3). Las regresiones sin Urvillei mostraron valores de AdjR2 

más altos para todos los modelos obtenidos. Las variables bioclimáticas que 

resultaron en mayor frecuencia como regresoras de las distintas variables 

germinativas fueron bio5 y bio17. La bio5 predominó en las variables germinativas 

extraídas de los ensayos con temperaturas alternantes y la bio17 predominó para 

las variables germinativas de los ensayos de estratificación (Tabla 2).  
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Tabla 2. Resultados de los modelos de regresión múltiple para las variables de 

germinación con hasta tres variables bioclimáticas (bios). Estos modelos se ajustaron 

para las siete líneas de los cuatro biotipos (Dasypleurum, Flavescens, Vacaría y Virasoro), 

excluyendo las tres líneas del biotipo Urvillei. Para cada modelo, se detalla el valor del 

intercepto y de los coeficientes para cada bios. Además se reporta coeficiente de 

determinación ajustado (AdjR²) y el criterio de información Bayesiano (BIC) como criterios 

de ajuste. 

    Variables bioclimáticas     

Variable de 
germinación  

Intercepto Coef.1 Variable1 Coef.2 Variable2  
Interc
epto  

Coef.1 AdjR² BIC 

Gf15/25A -0,772 0,032 bio5         0,32 -0,1 
  -0,851 -0,002 bio4 0,064 bio5      0,80 -8,1 
  -1,414 -0,002 bio4 0,079 bio5  0,000 bio19 0,95 -18,0 

Gf10/20N -0,057 0,002 bio5         0,53 -2,7 
  -0,121 0,010 bio3 0,003 bio5     0,76 -6,8 
  -0,112 0,004 bio5 -0,001 bio15 0,000 bio19 0,86 -1,1 

Gf15/25N -1,653 0,068 bio5         0,35 -0,4 
  -1,809 -0,004 bio4 0,132 bio5     0,78 -7,5 
  -3,058 -0,004 bio4 0,165 bio5 0,001 bio19 0,96 -20,0 

GfC -0,814 0,004 bio17         0,82 -9,3 
  -0,900 0,006 bio17 -0,002 bio18     0,84 -9,7 
  -2,289 0,002 bio4 0,008 bio15 0,006 bio17 0,89 -13,0 

GfSF -0,493 0,004 bio17         0,54 -2,9 
  -2,000 0,003 bio4 0,005 bio17     0,93 -16,0 
  -1,992 0,003 bio4 0,007 bio17 -0,002 bio18 0,98 -24,0 

GfSH -0,718 0,003 bio17         0,69 -5,5 
  -0,889 0,008 bio17 -0,003 bio18     0,88 -12,0 
  -2,855 0,003 bio4 0,006 bio17 0,001 bio19 0,92 -15,0 

MGT15/25A -0,601 0,007 bio17         0,15 1,2 
  -9,548 0,014 bio4 0,019 bio17     0,80 -7,2 
  -9,242 0,015 bio4 -0,086 bio9 0,020 bio19 0,96 -18,0 

MGT15/25N 2,604 -0,090 bio9         0,16 1,2 
  3,305 -1,388 bio3 0,016 bio17     0,46 -1,4 
  4,761 -1,267 bio3 -0,116 bio9  0,014 bio19 1,00 -35,0 

MGTC 1,470 -0,107 bio3          0,51 -2,4 
  1,323 -0,003 bio15 -0,001 bio17     0,75 -6,7 
  1,548 -0,007 bio5 -0,004 bio15 -0,001 bio17 0,78 -7,5 

EsC -1,414 0,008 bio17         0,91 -14,0 
  -2,270 0,033 bio5 0,008 bio17     0,95 -18,0 
  -3,623 0,270 bio3 0,052 bio5  0,006 bio17 0,97 -22,0 

EsSF -0,779 0,008 bio17         0,64 -4,5 
  -3,397 0,005 bio4 0,010 bio17      0,94 -16,0 
  -0,350 0,016 bio17 -0,007 bio18 -0,001 bio19 0,98 -24,0 

EsSH -1,478 0,008 bio17         0,66 -4,9 
  -1,890 0,018 bio17 -0,007 bio18     0,85 -10,0 
  -6,835 0,008 bio4 0,014 bio17 0,002 bio19 0,90 -16,0 

Es15/25A -3,358 0,135 bio5          0,29 0,2 
  -4,185 -0,008 bio4 0,271 bio5     0,95 -15,0 
  -0,762 -0,613 bio3 -0,014 bio4 0,333 bio5 0,99 -28,0 

Es25/35A -0,721 0,006 bio18          0,89 -13,0 
  -3,273 1,073 bio3 -0,002 bio19     0,94 -16,0 
  -2,647 1,053 bio3 -0,038 bio9 -0,002 bio19 0,99 -29,0 

Es15/25N -3,188 0,137 bio5          0,22 0,8 
  -4,138 -0,009 bio4 0,293 bio5     0,95 -16,0 
  -7,755 0,208 bio5  0,027 bio9  0,006 bio18 0,96 -17,0 
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Figura 5. Regresiones entre una variable de germinación y una variable bioclimática con 

alto ajuste (alto coeficiente de determinación ajustado, AdjR²), tomando los resultados 

promedio de siete líneas de los biotipos sexuales del grupo Dilatata Dasypleurum, 

Flavescens, Vacaría y Virasoro. Se excluyeron las tres líneas del biotipo Urvillei. Se 

observan las variables bioclimáticas bio17 (precipitación del trimestre más seco) y bio18 

(precipitación del trimestre más cálido) en correlación con las variables germinativas GfC 

(proporción de germinación final sin estratificación), GfSH (proporción de germinación 

final con estratificación cálida), EsC (sincronía de germinación sin estratificación), EsSH 

(sincronía de germinación con estratificación fría), EsSF (sincronía de germinación con 

estratificación fría) y Es25/35A (sincronía de germinación de 25/35°C con agua). El color 

representa al biotipo: verde = Flavescens, naranja = Dasypleurum, celeste = Vacaria y 

amarillo = Virasoro. 
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5. DISCUSIÓN 

Las diez líneas analizadas de los biotipos sexuales del grupo Dilatata presentan 

variabilidad en el nivel de dormición (Figura 2 y 3). Las diferencias entre los 

biotipos fueron mayores que entre las líneas que componen cada biotipo, excepto 

para Vacaria (Figura 4). De todos los biotipos, Vacaría presento las mayores 

diferencias interespecíficas. Sin embargo, en resultados de cosechas posteriores 

se han encontrado menores diferencias entre las mismas líneas de Vacaria 

(Glison, N., com. pers., 2019). Las diferencias presentadas en las dos líneas, 

podrían ser porque la dormición de las semillas es modificada por factores del 

ambiente que interactúan con el genotipo, logrando una respuesta diferencial 

entre genotipos a los cambios ambientales. En este trabajo, consideramos los 

resultados de una sola cosecha, por lo tanto el nivel de dormición registrado podría 

ser afectada por el microambiente que experimentaron las semillas en su posición 

particular en la planta (Fenner y Thompson, 2005). 

El biotipo Urvillei, en comparación con el resto de los biotipos, mostró un nivel de 

dormición menor al mostrar un amplio rango de condiciones donde logran 

germinar una alta proporción de las semillas (Figura 2 y 3). Es probable que un 

alto número de hábitats, con distintas combinaciones de características 

ambientales, cumplan con los requisitos para su germinación permitiendo que 

suceda en diversos entornos. Esta característica coincide con su amplia 

distribución en América del Sur, llegando incluso a distribuirse en el sur de EE.UU. 

donde en su especie es considerada maleza (Jeffries et al., 2017). A su vez, estos 

resultados en los tratamientos de germinación podrían estar relacionados con las 

características de sus semillas.  Este biotipo presenta semillas de menor tamaño  

pero un mayor número de semillas en comparación a los otros biotipos (Burson, 

1992). El tamaño o la masa de la semilla pueden ser una ventaja competitiva y 

puede estar correlacionado con el éxito del establecimiento (Westoby, 1998). 

Actualmente se ha demostrado que la mayor mortalidad de las plántulas de 

especies con semillas pequeñas a menudo se compensa con un mayor número 

de semillas producidas (Moles y Westoby, 2004), lo que aumenta la posibilidad de 

supervivencia de al menos algunas semillas hasta la siguiente temporada que sea 

favorable para su germinación. Por lo anteriormente descrito, Urvillei mostró tener 

características similares a una estrategia de germinación del tipo generalista. Las 

especies con esta estrategia se caracterizan por presentar un rango de nichos de 
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germinación más amplios, ya que presentan poca especificidad por las 

características ambientales del hábitat de un sitio particular (Brown y Pavlovic, 

1992), por eso se podría esperar que estén asociadas a menores niveles de 

dormición. 

El resto de los biotipos, Flavescens, Dasypleurum, Vacaria y Virasoro, mostraron 

requisitos más específicos de germinación, evidenciando una posible estrategia 

de germinación semejante al tipo especialista. Las especies con esta estrategia 

se caracterizan por presentar un rango de nichos de germinación más estrecho 

(Boulangeat et al., 2012), y necesitan ciertas condiciones para disminuir sus 

niveles de dormición. Los requisitos específicos de germinación son importantes, 

ya que permiten que una especie encuentre un sitio adecuado para evitar la 

competencia y/o el estrés por recursos limitados o para disminuir el riesgo de 

mortalidad por fluctuaciones ambientales (Poschold et al., 2013). 

Entre estos biotipos se observaron dos tendencias en el comportamiento 

germinativo; por un lado los biotipos Dasypleurum y Flavescens (grupo austral), y 

por el otro Virasoro y Vacaría (grupo norteño). El grupo austral mostró un mayor 

requerimiento de estratificación en frío para reducir su dormición y la ausencia de 

germinación en temperaturas frescas. Esto podría estar reflejando una adaptación 

a una mayor variación ambiental de sus sitios de distribución (Wagmann et al., 

2012). Este grupo se caracteriza por presentar las ubicaciones con los inviernos 

de temperaturas más bajas (Weather Spark, 2020), y presentar  altos requisitos 

de estatificación fría podría impedir la germinación en una época susceptible para 

la plántula como el otoño. También este grupo tuvo una baja germinación con la 

estratificación cálida, lo cual puede prevenir su germinación el verano, estación 

con menor precipitación, principalmente en el hábitat en que se desarrolla 

Dasypleurum (Weather Spark, 2020). Por otro lado, las líneas del grupo norteño 

presentaron una mayor proporción de germinación en un un amplio rango de 

temperaturas y un menor requerimiento de frío para reducir su dormición en 

comparación con las australes. La respuesta de este grupo puede estar asociada 

a que presentan una estación fría de menor duración (Weather Spark, 2020).  

En las regresiones múltiples sin considerar las líneas de Urvillei, la variable bio17, 

que corresponde a la precipitación del trimestre más seco, predominó en los 

modelos de regresión para las variables germinativas tomadas de los ensayos de 
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estratificación. Esto puede estar relacionado a la variación de la disponibilidad de 

agua en los hábitats donde se distribuyen. En el grupo austral, Dasypleurum 

presentó los mayores requisitos de estratificación para germinar y su hábitat 

presenta al recurso hídrico como limitante en el primer trimestre del año (enero, 

febrero y marzo), que corresponde al verano (Weather Spark, 2020).  Los biotipos 

del grupo norteño, que presentaron menores requisitos de estratificación en frío, 

se encuentran en sitios con mayor cantidad y frecuencia de precipitaciones 

durante todo el año (Weather Spark, 2020). 

La variable bio5 corresponde a la temperatura máxima del mes más cálido, que 

correspondió a enero para todos los sitios, y predominó en las variables 

germinativas extraídas de los ensayos con temperaturas alternantes. Esta variable 

correlacionó positivamente y de manera significativa con gran parte de las bios 

correspondientes al grupo de variables de temperatura, entre ellas con bio6 que 

es la temperatura mínima del mes más frio (ver figura A1 y tabla A1 en anexos). 

En el tratamiento de temperaturas alternantes el grupo austral se caracterizó por 

no germinar en temperaturas frías a frescas (10/20 y 15/25°C) ni con agregado de 

nitrato que reduce su dormición. Estas temperaturas son frecuentes en invierno, 

primavera temprana u otoño tardío, y la dormición que poseen controla que la 

germinación no suceda en esas condiciones. El grupo norteño mostró tener un 

control de la germinación menor al grupo austral, dado que mostró germinación 

con 15/25°C con nitrato. Las temperaturas del invierno en los sitios norteños no 

son tan bajas como las de sitios australes, por lo tanto, parece razonable que 

Virasoro y Vacaria no tengan el mismo control de germinación que Dasypleurum 

y Flavescens.  

El impacto del cambio climático sobre la biodiversidad en los pastizales está 

aumentando en todo el mundo (Millennium Ecosystem Assessment, 2005). 

Actualmente, es importante conocer los rasgos funcionales de las plantas que nos 

proporcionen información ecológica relevante. Conocer estos rasgos puede ser 

útil para predecir respuestas a escala de la población, la comunidad y/o el 

ecosistema, frente a la variación de las condiciones ambientales (Díaz et al., 

2004). A medida que cambia el clima, las poblaciones a lo largo de los gradientes 

ambientales se verán afectadas de manera desproporcionada, con amenazas a 

diferentes hábitats y a especies con diferentes estrategias de vida. Por lo tanto, 
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generar esta información puede ser útil para conocer posibles respuestas de las 

especies a los climas futuros (Walck et al., 2011). 

Es probable que especies con nichos de germinación más amplios como Urvillei 

logren germinar bajo las futuras condiciones de mayor temperatura generadas por 

el cambio climático. Mientras tanto, especies con nichos de germinación más 

estrechos, los restantes biotipos, pueden ser más vulnerables a la extinción 

principalmente si no ocurre más esa combinación estacional de señales para la 

germinación (Jiménez-Alfaro, 2016). Por lo tanto, conocer la amplitud del nicho a 

través de los requisitos de germinación puede ser útil para enfocar diferentes 

programas de conservación. Gran parte de las estrategias de restauración de 

hábitats amenazados se basan en el conocimiento de la dormición y otras 

características de la germinación de las semillas (Merritt y Dixon, 2011). 

6. CONCLUSIONES 

Los biotipos sexuales del grupo Dilatata presentaron respuestas germinativas 

diferentes entre sí, con presencia de variabilidad dentro de cada biotipo. Los 

análisis de regresión múltiple nos permitieron encontrar una alta asociación entre 

variables germinativas y una combinación de variables bioclimáticas tomadas de 

los sitios de origen cuando se consideraron aquellos biotipos que mostraron un 

comportamiento de tipo especialista de nicho. Mientras tanto, Urvillei mostró un 

rango amplio de ambientes donde logró germinar, mostrando un comportamiento 

generalista de nicho.Por lo tanto, junto con las evidencias anteriores, se sugiere 

que las condiciones climáticas de los distintos sitios fueron los filtros para moldear 

los requerimientos particulares de la germinación de cada biotipo. Estos 

requerimientos para germinar, controlados por la dormición, pueden tener un rol 

importante en la determinación de las distribuciones geográficas de los biotipos 

más especialistas y, también, de la composición de las comunidades vegetales. 
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8. ANEXOS 

 

Figura A1. Correlaciones significativas (r > |0,7|, celdas negras) entre las 19 variables 

bioclimáticas extraídas de WorldClim. Las celdas grises muestran la diagonal.,   

 

Tabla  A1. Lista de variables bioclimáticas extraídas de WorldClim. 

Grupo de 
variables 
bioclimáticas 

Código Descripción 

Variables de  bio1 Temperatura media anual 
temperatura  bio2 Rango de temperatura media diurna 
 bio3 Isotermalidad (bio2/bio7)*100 

 bio4 
Estacionalidad de la temperatura (desv. estándar de la temp. 
media mensual*100) 

 bio5 Temperatura máxima del mes más cálido 
 bio6 Temperatura mínima del mes más frío 
 bio7 Rango de temperatura anual (bio5-bio6) 
 bio8 Temperatura media del trimestre más húmedo 
 bio9 Temperatura media del trimestre más seco 
 bio10 Temperatura media del trimestre más cálido 
 bio11 Temperatura media del trimestre más frío 
Variables de  bio12 Precipitación anual  
precipitación  bio13 Precipitación del mes más húmedo 
 bio14 Precipitación del mes más seco 
 bio15 Estacionalidad de la precipitación (Coeficiente de variación) 
 bio16 Precipitación del trimestre más húmedo 
 bio17 Precipitación del trimestre más seco 
 bio18 Precipitación del trimestre más cálido 
 bio19 Precipitación del trimestre más frío 
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Tabla A2. Resultados de los mejores modelos de regresión para las variables de germinación 
seleccionadas usando hasta tres de las variables bioclimáticas seleccionadas. Modelos ajustados 
con todos los biotipos estudiados. Para cada modelo se detalla el intercepto y las variables 
bioclimáticas con su coeficiente correspondiente. Además se reporta coeficiente de determinación 
ajustado (AdjR²) y el criterio de información Bayesiano (BIC) como criterios de ajuste.  

  
Variable de 
germinación  

  Variables bioclimáticas     

Intercepto Coef.1 Variable1 Coef.2 Variable2 Coef.3 Variable3 AdjR² BIC 

Gf15/25A -1,835 0,075 bio5         0,48 -3,1 

  -1,813 0,071 bio5 0,004 bio15     0,48 -2,1 

  -5,983 0,852 bio3 0,007 bio4 -0,001 bio17 0,51 -2,1 

Gf10/20N -1,663 0,066 bio5         0,3 -0,1 

  -0,692 0,046 bio5 -0,002 bio17     0,37 -0,2 

  -4,839 0,707 bio3 0,006 bio4 -0,002 bio17 0,49 -1,5 

Gf15/25N -2,101 0,089 bio5          0,44 -2,3 
  -2,387 0,083 bio5 0,029 bio9     0,42 -1,1 

  -8,29 1,007 bio3 0,008 bio4 0,049 bio9 0,43 -0,5 

GfC -1,293 0,059 bio5         0,22 1,0 

  -2,83 0,28 bio3 0,066 bio5     0,24 1,6 

  -6,619 0,879 bio3 0,006 bio4 0,031 bio9 0,22 2,7 

GfSF -1,013 0,059 bio5         0,37 -1,1 

  -1,655 0,072 bio5 0,001 bio17     0,39 -0,5 

  -2,28 0,004 bio4 0,031 bio9 0,003 bio18 0,42 -0,4 

GfSH -1,321 0,061 bio5          0,25 0,5 
  -5,877 0,82 bio3 0,006 bio4     0,24 1,6 

  -6,486 0,84 bio3 0,006 bio4 0,031 bio9  0,24 2,4 

MGT15/25A 0,26 0,004 bio19         0,36 1,6 

  -3,54 0,107 bio5  0,006 bio19     0,21 1,9 

  -7,833 0,01 bio4 0,047 bio15 0,016 bio19 0,16 0,6 

MGT15/25N 0,219 0,003 bio19         0,24 0,7 
  3,642 -0,004 bio4 -0,069 bio9      0,3 0,8 

  2,132 -1,451 bio3 0,059 bio15 0,017 bio19 0,54 -2,4 

MGTC 1,723 -0,031 bio5          0,2 1,2 
  1,7 -0,027 bio5  -0,004 bio15     0,33 0,4 

  3,557 -0,416 bio3  -0,003 bio4  0,001 bio17 0,37 0,5 

EsC 0,172 0,003 bio17         0,22 0,9 
  -1,315 0,076 bio9  0,004 bio17     0,38 -0,3 

  -3,415 0,064 bio5 0,076 bio9  0,005 bio17 0,5 -1,7 

EsSF 0,467 0,003 bio17         0,28 0,1 
  0,452 -0,012 bio15 0,004 bio18     0,53 -3,1 

  -0,58 0,064 bio9  0,005 bio17 -0,001 bio19 0,64 -5,1 

EsSH 0,159 0,003 bio17         0,1 2,4 

  -1,498 0,084 bio9  0,004 bio17     0,29 0,9 

  -3,71 0,067 bio5 0,084 bio9  0,005 bio17 0,42 -0,3 

Es15/25A -3,96 0,163 bio5         0,43 -1,9 

  -4,338 0,148 bio5 0,054 bio9      0,45 -1,3 

  -6,448 0,412 bio3 0,152 bio5 0,055 bio9  0,46 -1,0 

Es25/35A -0,532 0,006 bio18         0,68 -7,9 

  -3,186 1,072 bio3 -0,002 bio19     0,94 -24 

  -2,901 1,073 bio3 -0,018 bio9  -0,002 bio19 0,95 -25 

Es15/25N -1,945 0,092 bio5         0,22 1,0 
  -6,004 0,188 bio5 0,005 bio19     0,59 -4,1 

  -3,865 -0,008 bio4 0,282 bio5 -0,02 bio15 0,78 -9,0 


