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RESUMEN 

Paspalum dilatatum es una gramínea perenne estival cuya incorporación a las pasturas 

sembradas es deseada. Sin embargo, como otras especies no domesticadas, presenta 

una emergencia de plántulas deficiente e irregular explicada por la dormición de 

semillas. Esta característica es altamente variable y dependiente del genotipo. 

Paspalum dilatatum no puede ser mejorado porque es apomíctico, pero existen 

especies sexuales autógamas emparentadas con P. dilatatum, que pueden producir 

híbridos fértiles que pueden mejorarse por métodos convencionales. Para obtener un 

cultígeno atractivo, es necesario conocer la expresión y la heredabilidad de la 

dormición de semillas en estas especies. En este trabajo, se exploraron aspectos 

ecológicos, fisiológicos y genéticos de la dormición de semillas en las especies 

sexuales de Paspalum del grupo Dilatata. Primero, se modeló la emergencia de 

plántulas a campo de distintas especies de Paspalum con variables de ambiente, y los 

modelos se relacionaron con la dormición de semillas. Se evidenció que la dinámica 

de la emergencia depende de la temperatura y la humedad del suelo. Contrario a lo 

esperado, las altas temperaturas redujeron la cantidad de plántulas emergidas, dado a 

una mayor expresión de la dormición. Segundo, se cuantificó la dormición de semillas 

de las especies sexuales del grupo Dilatata y se evaluó si las diferencias entre especies 

pueden explicar sus distribuciones geográficas. Paspalum urvillei tiene una mayor área 

de distribución que se explicó por una baja dormición. Mientras que las demás especies 

(P. dasypleurum, P. flavescens, P. plurinerve y P. vacarianum), con distribuciones más 

restringidas y alopátricas, mostraron niveles de dormición mayores asociados al nivel 

de precipitaciones de sus respectivos sitios de origen. Tercero, se buscaron QTL para 

la dormición de semillas para una población de líneas endocriadas recombinantes entre 

P. flavescens y P. plurinerve. Se fenotipó la germinación de la población y el mapa 

genético se obtuvo por genotipado por secuenciación. Se encontraron cuatro QTL 

significativos para la dormición de semillas en estas especies. Los fenotipos se explican 

por el efecto aditivo de más de un locus. 

Palabras clave: Paspalum dilatatum, tiempo hidrotérmico, nicho de regeneración, 

análisis de QTL  
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SUMMARY 

Paspalum dilatatum is a perennial warm-season grass whose incorporation into sown 

pastures is desired. However, like other non-domesticated species, it presents poor and 

irregular seedling emergence explained by seed dormancy. This characteristic is highly 

variable and genotype-dependent. Paspalum dilatatum cannot be bred because it is 

apomictic. Still, there are self-pollinated sexual species related to P. dilatatum, which 

can produce fertile hybrids that can be bred by conventional methods. To obtain an 

attractive cultigen, it is necessary to know the expression and heritability of seed 

dormancy in these species. In this work, ecological, physiological and genetic aspects 

of seed dormancy in sexual species of the Dilatata group were explored. First, field 

seedling emergence of different Paspalum species was modelled using environmental 

variables, and the results were associated with seed dormancy. It was evidenced that 

the emergence dynamics depend on the temperature and soil moisture. Contrary to 

expectation, high temperatures reduced the number of emerged seedlings due to a 

greater expression of seed dormancy. Second, the seed dormancy of the sexual species 

of the Dilatata group was quantified, and it was evaluated whether the differences 

between species can explain their geographic distributions. Paspalum urvillei has a 

larger distribution area, explained by a lower seed dormancy level. While the other 

species (P. dasypleurum, P. flavescens, P. plurinerve and P. vacarianum), with more 

restricted and allopatric distributions, showed higher dormancy levels associated with 

the rainfall level at each origin sites. Third, QTLs for seed dormancy were searched 

using a population of recombinant inbred lines between P. flavescens and P. 

plurinerve. The germination of the population was phenotyped, and the genetic map 

was obtained with genotyping-by-sequencing method. Four significant QTLs were 

found, revealing that seed dormancy in these species is explained by the additive effect 

of more than one locus.  

Key words: Paspalum dilatatum, hydrothermal time, regeneration niche, QTL 

analysis      
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1. INTRODUCCIÓN 

Con el avance de la agricultura y la forestación de las últimas décadas en Uruguay, los 

campos naturales o mejorados y la producción de pasturas para la alimentación del 

ganado se ha desplazado de regiones más productivas a otras más marginales. Sumado 

a esto, las pasturas sembradas están basadas en especies de gramíneas y leguminosas 

de clima templado. Esto lleva a que la producción de forraje se vea significativamente 

reducida durante el verano y el otoño, lo que deja lugar para que malezas estivales 

como el Cynodon dactylon L. puedan prosperar e invadan las áreas sembradas, lo que 

reduce la vida media de las pasturas (Dear y Ewing, 2008, García, 1995).  

Para lograr perennializar la producción de forraje de las pasturas sembradas, se 

necesitan especies estivales perennes que ocupen el lugar y los recursos que de otra 

forma son aprovechados por malezas estivales (Picasso et al., 2008). A pesar de que 

existe una oferta internacional de gramíneas forrajeras estivales, muy pocas especies 

pueden adaptarse a los estreses abióticos de la región, sobre todo al frío y las heladas 

durante el invierno (Giorello et al., 2020). Existe un importante número de gramíneas 

estivales perennes nativas en el paisaje de Campos de nuestra región. A algunas 

especies de Paspalum nativas se las ha señalado como promisorias para ser adoptadas 

para la producción de forraje (Pizarro, 2000). Estas especies logran coexistir con 

componentes de gramíneas y leguminosas templadas y su presencia permite retrasar la 

invasión de gramíneas estivales no deseadas (Tejera et al., 2016). 

Paspalum dilatatum Poir. var. dilatatum es un taxón de clones pentaploides 

apomícticos (Rosso et al., 2022) con una excelente aptitud forrajera que, además, tolera 

los estreses abióticos más frecuentes del bioma Campos como las heladas, sequías e 

inundaciones (Campbell et al., 1999, Loreti y Oesterheld, 1996). Sus características 

forrajeras llevaron a que fuera introducido en Australia y Nueva Zelanda en 1880, lo 

que generó una revolución en la producción de forraje (Star y Brooking, 2006), para 

luego ser introducido en otros lugares del mundo. Actualmente, es una especie 

naturalizada en diferentes partes del mundo, pero sin que ninguna accesión o cultivar 

pentaploide sea diferente genéticamente al clon dominante (Speranza, 2009, 2005). 
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A pesar de su potencial, y luego de más de 100 años de haber sido señalada de interés, 

no se ha logrado la adopción productiva de P. dilatatum. La especie muestra diversas 

limitantes, donde la producción de semillas de alta calidad está entre las más 

relevantes. Al igual que otras especies de gramíneas estivales, P. dilatatum no retiene 

adecuadamente las semillas maduras en la panoja, suele presentar muchas semillas 

vanas (espiguillas sin cariopse o con cariopse poco desarrollado), y espiguillas con 

escleroto del hongo Claviceps paspali, que generan la típica miel de las inflorescencias 

y complican la cosecha de semillas (Speranza et al., 2017). Además, aunque se logre 

una cosecha de semillas de alta calidad física, se suma que las semillas presentan 

dormición, lo que reduce la calidad fisiológica. La dormición de semillas es un 

impedimento propio de las semillas, las cuales requieren que se cumplan ciertas 

señales ambientales que permiten la germinación. Esta característica lleva a que no 

todas las semillas que se siembran logran germinar, aun cuando las condiciones de 

temperatura y humedad del suelo sean propicias para la especie (Benech-Arnold et al., 

2000). La dormición de semillas se expresa como una emergencia a campo errática en 

cantidad y tiempo, lo que puede llevar al fracaso de la instalación de una pastura o 

cultivo (Forcella et al., 2000). 

La mayor parte de las especies usadas en la agricultura y la producción de forraje son 

domesticadas o semidomesticadas, es decir, tienen varias características que facilitan 

la adopción y el manejo de estas por el hombre (Gepts, 2010). Una de estas 

características es presentar una baja dormición de semillas, lo que lleva a una 

implantación más rápida y pareja, y menos dependiente de las condiciones de ambiente 

(Rodríguez et al., 2015). La baja dormición en estas especies se logró mediante la 

selección hecha por el hombre, en muchos casos de forma involuntaria. Parece 

deseable obtener cultivares o seleccionar materiales con baja dormición para las 

especies nativas que se desean adoptar. 

El problema con P. dilatatum es que es apomíctico, o sea, que las semillas (la progenie) 

son clones de la madre. Esta característica ha dificultado el avance en el mejoramiento 

en esta especie. Los distintos cultivares no son tan diferentes entre sí y ninguno ha 

superado los problemas de la producción de semillas de calidad. Sin embargo, existen 
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especies sexuales muy parecidas y filogénicamente relacionadas con P. dilatatum: P. 

dasypleurum, P. flavescens, P. vacarianum, P. plurinerve y P. urvillei (Rosso et al., 

2022). Estas especies se pueden cruzar y obtener híbridos fértiles. Dado que son 

alotetraploides con herencia disómica y altamente autógamas, es posible generar con 

facilidad poblaciones recombinantes de líneas puras y llevar adelante programas de 

mejoramientos similares a los que se hacen en trigo. Hay evidencias que entre las líneas 

endocriadas, producto de un cruzamiento entre dos de estas especies (P. flavescens y 

P. plurinerve), se pueden detectar líneas con segregación transgresiva. Es posible, 

entonces, lograr cultivares sexuales de estas especies que consigan superar las 

limitantes, sobre todo las asociadas a la calidad de las semillas, lo cual incluye la 

reducción en la dormición (Monteverde et al., 2022). 

Ante esta perspectiva, el presente trabajo de doctorado pretende conocer la dormición 

de semillas en estas especies sexuales de Paspalum. Los estudios realizados abarcan 

aspectos ecológicos, fisiológicos y genéticos para entender cómo se expresa 

fenotípicamente y cómo se hereda la dormición de semillas en estas especies. En 

primer lugar, en el capítulo 3, se buscó entender la relación entre las variables del 

ambiente y la emergencia de plántulas en condiciones de campo de distintas especies 

de Paspalum. Esta parte del trabajo pretendió despejar las incógnitas sobre el efecto 

de los principales factores ambientales que influyen en la implantación. Se ajustaron 

modelos para la dinámica y para la cantidad de plántulas emergidas basados en 

modelos de tiempo hidrotérmico. Las respuestas obtenidas se relacionaron con la 

dormición de las semillas de cada especie. En el capítulo 4, se evidencia que la 

dormición de semillas, y las respuestas germinativas derivadas, son diferentes entre 

las cinco especies sexuales de Paspalum del grupo Dilatata. Además, demostramos 

que la distribución geográfica natural de estas especies es explicada, en parte, por las 

diferencias en la dormición. En el capítulo 5, se usó una población de líneas 

endocriadas a partir de un cruzamiento entre dos especies sexuales del grupo Dilatata 

(P. flavescens y P. plurinerve) para detectar posibles regiones sobre un mapa genético 

donde pueden haber loci cuantitativos que determinan el nivel de dormición de 

semillas en estas especies. Previo a todo esto, en el capítulo 2, se ofrece una revisión 
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bibliográfica actualizada sobre la dormición de semillas en gramíneas y la importancia 

que esta característica tiene para la implantación exitosa de las especies cultivadas, que 

se debe tener muy en cuenta para especies nativas que se desean adoptar. 

1.2. OBJETIVOS 

1.2.1. Objetivo general 

Entender la expresión fenotípica y la heredabilidad de la dormición de semillas para 

especies de Paspalum del grupo Dilatata (Poaceae), usando en particular las especies 

sexuales del grupo. Se exploraron aspectos ecológicos, fisiológicos y genéticos para 

avanzar en el conocimiento de una característica que limita la adopción productiva de 

estas gramíneas estivales perennes nativas. 

1.2.2. Objetivos específicos 

a) Desarrollar modelos basados en la teoría de tiempo hidrotérmico que permitan 

predecir la dinámica y la cantidad de emergencia de plántulas a campo de materiales 

de Paspalum nativos (cultivares y silvestres) con interés productivo en función de las 

variables ambientales. 

b) Identificar si existe variabilidad en la dormición y la germinación de las semillas 

entre las especies sexuales de Paspalum del grupo Dilatata, y evaluar en qué grado las 

diferencias que se evidencien en estas características explican la particular distribución 

geográfica natural que presenta cada especie y el grupo en conjunto. 

c) Identificar regiones sobre un mapa genético donde puede haber loci cuantitativos 

(QTL) que regulen la dormición de semillas por medio del fenotipado de la 

germinación y genotipado de una población de líneas puras endocriadas generadas a 

partir del cruzamiento inicial entre P. flavescens y P. plurinerve. 
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2. IMPORTANCIA DE LA DORMICIÓN DE SEMILLAS PARA LA ADOPCIÓN 

Y LA DOMESTICACIÓN DE CULTIVOS DE GRAMÍNEAS 

2.1. ANTECEDENTES Y MOTIVACIÓN 

Las gramíneas (Poaceae) son la familia de plantas más importante en número y 

diversidad. Sólo en la parte austral de América del Sur, se han registrado 10 

subfamilias, 206 géneros y 1523 especies (Biganzoli y Zuloaga, 2015). Gran parte de 

la producción de granos y forraje depende de un puñado de gramíneas domesticadas o 

semidomesticadas, las cuales están adaptadas a los agroecosistemas y manejos 

humanos (Gepts, 2010).  

Los agroecosistemas tradicionales enfrentan varios problemas, como una alta 

dependencia de agroquímicos, la contaminación de efluentes por exceso de 

fertilización, una huella de carbono negativa, la erosión y degradación del suelo. Se ha 

planteado que la solución puede estar en adoptar o domesticar especies silvestres, 

sobre todo nativas, ya que se asume que están adaptadas al clima y suelo de la región 

(Van Tassel y De Haan, 2013, Huggins et al., 2001, Tilman et al., 2001). A pesar de 

que se encuentran materiales atractivos, las especies silvestres presentan dificultades 

para la implantación deseada. Una de las principales causas es que las especies nativas 

tienen dormición de semillas que provoca una emergencia baja, lenta y asincrónica. 

Esta característica está asociada al escaso o nulo avance en la domesticación de estas 

especies (Fuller y Allaby, 2009, Adkins et al., 2002). La dormición es una 

característica que no suele ser evaluada a la hora de escoger materiales de especies 

novedosas, a pesar de que es clave para el éxito de su adopción productiva. 

El objetivo de esta revisión es repasar el conocimiento sobre la dormición de semillas, 

en particular, la que presentan las gramíneas. Luego, se comenta cómo esta 

característica está sujeta a selección natural y es trascendente para la adaptación al 

hábitat de las especies silvestres. Además, se revisa cómo la selección humana llevó a 

que los cultivos más domesticados tengan menor dormición de semillas que sus 

relativos silvestres, mientras que, con frecuencia, no existen dichas diferencias en 

cultivos menos domesticados. Por último, se subraya la necesidad de considerar la 
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dormición de semillas al momento de seleccionar genotipos de especies con potencial 

para ser adoptadas. 

2.2. DORMICIÓN DE LAS SEMILLAS 

2.2.1. Definición, características generales y clasificación por mecanismo de 

dormición 

La dormición de semillas se define como un impedimento propio de las semillas a 

germinar en condiciones de temperatura, humedad y oxígeno propicias para hacerlo 

(Benech-Arnold et al., 2000). El principal objetivo que tiene es regular en qué 

momento las semillas pueden germinar para que las plántulas crezcan en condiciones 

ambientales y momentos del año adecuados (Fenner y Thompson, 2005). Gracias a 

esto, la germinación responde a los cambios de estación, a las perturbaciones en el 

suelo y a la competencia vegetal. Además, permite la distribución en el tiempo de la 

germinación de una progenie. 

Existe una importante diversidad en la dormición de semillas entre las plantas. Baskin 

y Baskin (2004) plantearon una clasificación que refleja los principales mecanismos 

de la dormición separadas en tres clases: fisiológica, física y morfológica, más dos 

clases que combinan dos de las anteriores (morfofisiológica y física + fisiológica). En 

la dormición morfológica, el embrión de una semilla madura queda en estadios 

iniciales del desarrollo. El desarrollo del embrión prosigue y culmina con las semillas 

dispersadas para luego iniciar la germinación (Baskin y Baskin, 2004). La dormición 

física se basa en que el embrión desarrollado no recibe agua para germinar porque las 

cubiertas son impermeables. Las semillas con esta dormición logran germinar cuando 

se debilita la impermeabilidad de las cubiertas (Smýkal et al., 2014). Esta dormición 

es frecuente en leguminosas, donde se suelen encontrar «semillas duras» (ISTA, 2015).  

2.2.2. Bases de la dormición fisiológica 

La dormición fisiológica es la clase de dormición más extendida entre las 

angiospermas y es considerado el hub evolutivo de la dormición (Willis et al., 2014). 

Los mecanismos de la dormición fisiológica son compartidos por una amplia 
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diversidad de especies. Se basa en la oposición entre el potencial de crecimiento del 

embrión y la resistencia a este crecimiento que imponen las cubiertas1. La germinación 

ocurre si el potencial de crecimiento del embrión supera a las resistencias (Nonogaki, 

2006). A pesar de que en diversos trabajos se estudió específicamente el efecto de las 

cubiertas, se ha sugerido que la dormición fisiológica es producto de la interacción 

entre las cubiertas y el embrión (Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006). 

A diferencia de los otros mecanismos, la dormición fisiológica presenta la capacidad 

de incrementarse o reducirse en respuesta a los factores de ambiente, tanto durante el 

desarrollo de las semillas como luego de haber sido dispersadas. El nivel de dormición 

de una población, concepto introducido por Vegis (1964), puede estar en algún punto 

dentro de un continuo entre un máximo y un mínimo propio de cada especie. El nivel 

de dormición define la amplitud del rango de condiciones donde la población puede 

germinar (Benech-Arnold et al., 2000, Vleeshouwers et al., 1995). Si se nota un 

incremento en el rango de condiciones (por ejemplo: la temperatura) donde ocurre la 

germinación, se debe a que el nivel de dormición disminuyó. Si se registra lo contrario, 

el nivel de dormición aumentó (Batlla y Benech-Arnold, 2015, 2010). Es más probable 

que suceda la germinación en el campo cuando las condiciones ambientales coinciden 

con la ventana de condiciones donde el nivel de dormición de ese momento permite 

germinar (Vleeshouwers et al., 1995, Bouwmeester y Karssen, 1993, Derkx y Karssen, 

1993). 

2.2.3. Factores que modifican nivel de dormición fisiológica 

2.2.3.1. Efecto materno sobre la dormición primaria 

Aun en casos donde las semillas de la progenie son iguales genéticamente (líneas puras 

en autógamas o especies apomícticas), es improbable que todas tengan el mismo nivel 

de dormición. Esto se debe a un conjunto de factores conocidos como el efecto materno 

(Donohue, 2005, Roach y Wulff, 1987). Durante el desarrollo de las semillas sobre la 

planta madre, se impone el nivel de dormición que tendrán cuando alcanzan la madurez 

 
1 Cabe aclarar que el término cubiertas se refiere al conjunto de tejidos y estructuras que rodean al embrión. Por 
tanto, el término incluye a la testa, el endosperma, los tejidos del fruto o estructuras florales, según la especie. 
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(dormición primaria, Hilhorst, 1995). Las condiciones de ambiente durante el 

desarrollo, principalmente la temperatura, modulan la expresión de muchos de los 

genes que establecen la dormición primaria. En general, se obtienen niveles de 

dormición menores cuando las semillas se desarrollan en altas temperaturas 

(Fernández et al., 2021, Gualano y Benech-Arnold, 2009, Steadman et al., 2004, Roach 

y Wulff, 1987). El fotoperíodo es una señal estacional muy precisa y también incide 

sobre la dormición primaria (Munir et al., 2001). La posición en la espiga o panoja y 

el momento de inicio del desarrollo de cada semilla resultan en diferencias en el 

microambiente y el aprovisionamiento materno de nutrientes y hormonas entre las 

semillas de una progenie; por tanto, en diferencias en la dormición. (Penfield y 

MacGregor, 2017, Fenner y Thompson, 2005). Por ejemplo, las semillas de partes 

inferiores de la inflorescencia suelen tener menor dormición que las ubicadas en partes 

superiores (González-Rabanal et al., 1994). También, la presencia o no de una canopia 

vegetal sobre las semillas en desarrollo modifica la expresión de la dormición primaria 

(Williams et al., 2012). La variabilidad de la dormición por efecto materno le permite 

a la progenie germinar a diferentes tiempos, que configuran una estrategia de 

«cobertura de apuestas» (bet-hedging) y brindan así una estrategia de adaptación a 

fluctuaciones del ambiente. Además, el efecto materno influye sobre la dormición 

incluso luego de meses de haber sido dispersadas (Fernández Farnocchia et al., 2019, 

Auge et al., 2015, Donohue, 2009).  

2.2.3.2. Factores de ambiente que modifican la dormición luego de la dispersión  

Las semillas dispersadas censan los niveles de temperatura y la disponibilidad de agua 

en el suelo, los cuales integra en el tiempo cambios en el nivel de dormición de la 

población (Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006, Benech-Arnold et al., 2000, 

Forcella et al., 2000). El efecto de estos factores sobre la dormición tiene un sentido 

ecológico asociado al ciclo de vida de cada especie. Por ejemplo, las semillas de 

especies estivales suelen reducir su dormición en el suelo durante el invierno por las 

bajas temperaturas y la alta humedad. De esta forma, existe mayor chance de germinar 

en primavera cuando la temperatura del suelo aumenta. Por su parte, las altas 

temperaturas de fines de primavera aumentan el nivel de dormición de las semillas que 



9 
 

no hayan germinado (se impone la dormición secundaria), lo que evita la germinación 

en verano y otoño, que no sería conveniente para el futuro de esas plántulas (Batlla y 

Benech-Arnold, 2015, 2010). También, se espera un ciclo estacional de la dormición 

en especies invernales, pero sus semillas requieren altas temperaturas y baja humedad 

para reducir el nivel de dormición. Esto permite que pasen el verano como semillas, y 

en otoño está habilitada la germinación de gran parte de la población. Las temperaturas 

frías del invierno pueden imponer dormición secundaria en especies invernales, lo que 

evita en buena medida la germinación en primavera (Batlla y Benech-Arnold, 2015, 

2010). Estas respuestas son típicas de especies anuales, pero se encuentran también en 

especies perennes. A menudo, se registran respuestas menos estrictas (facultativas) 

que pueden permitir que ocurra la germinación de una fracción de la población en 

estaciones contrapuestas (Baskin y Baskin, 2001). 

Se puede cambiar el nivel de dormición de un lote de semillas en condiciones de 

laboratorio si se controla la temperatura y la humedad. La estratificación es una 

práctica donde las semillas se mantienen embebidas por algunas semanas a una 

temperatura que modifica el nivel de dormición, pero no permite la germinación. La 

estratificación en frío es recomendada en muchas especies para disminuir la dormición 

fisiológica (ISTA, 2015), pero hay casos donde se requiere estratificación cálida, o una 

sucesión de estratificación cálida y fría (Steadman, 2004, Baskin y Baskin, 2001). Por 

otra parte, mantener las semillas almacenadas en un ambiente seco permite reducir la 

dormición para una amplia variedad de especies. A este fenómeno se le llama 

posmaduración en seco (Bewley et al., 2013, Christensen et al., 1996). El nivel de 

dormición de una especie se puede reducir tanto por estratificación como por 

posmaduración en seco, pero es probable que uno de los dos métodos sea más eficiente, 

según la especie.  

2.2.3.3. Efecto dual del ambiente sobre la germinación y la dormición 

La temperatura y la disponibilidad de agua determinan la tasa de germinación; por 

tanto, la velocidad de la emergencia de plántulas a campo. Los modelos de tipo 

poblacional de tiempo térmico o hidrotérmico han sido útiles para predecir la 
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emergencia a campo de varios cultivos y malezas (Royo-Esnal et al., 2010, Martinson 

et al., 2007, Forcella et al., 2000). Pero la predicción de estos modelos es válida sólo 

en especies sin dormición o en las fracciones de la población que no muestran 

dormición. La temperatura presenta efectos aparentemente contradictorios; por 

ejemplo, las altas temperaturas promueven la germinación de especies estivales, pero 

al mismo tiempo aumentan el nivel de dormición de la fracción de la población que no 

germina (Batlla y Benech-Arnold, 2015, Batlla et al., 2009). Cuando nos enfrentamos 

a especies con dormición, es necesario optimizar un modelo dependiente de la 

temperatura y la humedad para la dormición y otro diferente para la germinación. Con 

el primero, se puede predecir la fracción total de la población que va a emerger y, con 

el segundo, el tiempo de emergencia de las diferentes sub-fracciones.  

Se han desarrollado modelos de umbral basados en el tiempo térmico para predecir la 

reducción o el aumento del nivel de dormición ante distintas temperaturas de 

estratificación o de posmaduración en seco (Chantre et al., 2009, Meyer y Allen, 2009, 

Batlla y Benech-Arnold, 2004, 2003, Christensen et al., 1996). Más recientemente, se 

ha incorporado el efecto del contenido de humedad de las semillas que modula el 

efecto de la temperatura sobre los cambios de la dormición. Por ejemplo, las semillas 

de Polygonum arviculare L., una especie estival anual, requieren mayor tiempo 

térmico de estratificación cuando tienen un menor contenido hídrico (Malavert et al., 

2021). Mientras que, para el caso de Bromus tectorum L., una especie invernal, la 

posmaduración en seco no avanza y no hay reducción de la dormición si las semillas 

presentan mucha humedad (> 15 %) (Bair et al., 2006). 

2.2.3.4. Factores ambientales que terminan la dormición  

Las semillas pueden no germinar, aunque la temperatura y humedad en el suelo estén 

dentro del rango que la dormición permite la germinación para ese momento. La causa 

es que las semillas no encuentran señales ambientales específicas que eliminen los 

últimos bloqueos de la dormición. La presencia de luz, la exposición a nitrato y las 

temperaturas alternantes diarias son las principales señales que logran terminar la 

dormición en un amplio conjunto de especies (Duermeyer et al., 2018, Qiu et al., 2006, 
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Benech-Arnold et al., 2000, Casal y Sánchez, 1998, Murdoch et al., 1989). Estos 

factores le brindan a cada semilla individual una estimación del microambiente que la 

rodea, de la profundidad a la cual están enterradas y del nivel de competencia de 

plantas adultas sobre la superficie del suelo (Deregibus et al., 1994, Ghersa et al., 1992, 

Pons, 1989). Una semilla enterrada a una mayor profundidad de lo adecuado es 

probable que no germine porque la luz va a ser escasa y la alternancia de temperatura, 

reducida. También, puede haber semillas a una profundidad adecuada, pero no 

germinan porque detectan una vegetación densa sobre la superficie del suelo que 

reduce la luz roja, la alternancia de temperaturas y el nitrato en el suelo. La sensibilidad 

a los factores que terminan la dormición está asociada al nivel de dormición. Cuando 

la dormición es alta, se requiere un nivel de estos factores muy específico para quebrar 

la dormición, mientras que si la dormición es baja, la especificidad a estos factores es 

menor (Footitt et al., 2013, Derkx y Karssen, 1994, Benech-Arnold et al., 1990). 

2.2.4. Bases genéticas de la dormición fisiológica 

La dormición fisiológica es una característica cuantitativa heredable que está 

controlada por múltiples genes distribuidos a través de los diferentes cromosomas de 

una especie. Cada gen logra explicar una fracción de la variabilidad y sus expresiones 

están moduladas por los factores de ambiente (ver 2.2.3.). Es, por tanto, una típica 

característica controlada por loci cuantitativos o QTL (Foley, 2001). Diversos análisis 

han mostrado que, a pesar de que la dominancia y epistasis no son nulos, el principal 

componente genético que define a la dormición es el aditivo (Cantoro et al., 2016, 

Bentsink et al., 2010). Esto significa que la dormición expresada es principalmente 

producto de la contribución aditiva de diferentes genes que pueden tener alelos 

positivos o negativos para la dormición. 

2.2.4.1. Dormición asociada con el balance hormonal ABA/GA.  

Los genes asociados al metabolismo y a las vías de señalización de las hormonas ácido 

abscísico (ABA) y las giberelinas (GA) juegan un rol central en determinar el nivel de 

dormición. El ABA inhibe la germinación y mantiene la dormición, mientras que las 

GA promueven la germinación al estimular la expresión de enzimas hidrolíticas que 
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posibilitan la elongación celular del embrión y el debilitamiento de las cubiertas 

(Nonogaki et al., 2010). Otras hormonas también tienen efectos sobre la germinación, 

pero el balance ABA/GA es crucial para el control de la dormición y la germinación 

(Cembrowska-Lech y Kępczyński, 2016, Finkelstein et al., 2008, Kucera et al., 2005). 

Las semillas embebidas con alto nivel de dormición muestran síntesis de ABA 

asociada a la expresión de genes NINE-CIS-EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE 

(NCED). Además, reducen la cantidad de GA activa por la expresión de genes que 

degradan GA, como GIBBERELIN 2 OXYDASE (GA2ox). Por otra parte, si se 

embeben semillas con un nivel de dormición menor, la respuesta es diferente; se ve 

estimulada la degradación de ABA por la expresión de genes como CYTOCHROME 

P450 707A (CYP707A) en Arabidopsis thaliana L. o ABA 8’-HYDROXILASE 

(ABA8’OH) en cebada, y aumenta el contenido de GA por la expresión de enzimas que 

las sintetizan como GIBBERELIN 3 OXYDASE (GA3ox) (Nonogaki, 2014, Finch-

Savage y Leubner-Metzger, 2006). 

En muchas especies, la sensibilidad al ABA correlaciona mejor con el nivel de 

dormición que la cantidad de ABA en los embriones (Gianinetti y Vernieri, 2007, 

Goggin et al., 2009, Rodríguez et al., 2009). Se han reportado diversos genes de la 

sensibilidad al ABA con una marcada incidencia sobre la dormición, como la familia 

de genes ABA INSENSITIVE (ABI1-5) en Arabidopsis, el gen VIVIPAROUS-1 (VP-1) 

en maíz y los genes SEED DORMANCY 4 (SRD4) en arroz (Graeber et al., 2012, 

Sugimoto et al., 2010). Mutantes de estos genes no presentan dormición aun en 

presencia de ABA exógena. Los genes controlados por ABA presentan en sus 

promotores un elemento de respuesta al ABA (ABRE). Una importante proporción de 

los genes expresados en semillas con alta dormición presentan elementos ABRE o 

codifican para factores de transcripción que se unen a ABRE (Ishibashi et al., 2017, 

Cadman et al., 2006). Los genes mencionados no son exclusivos de las especies donde 

fueron halladas, ya que se han encontrado homólogos de estos genes en otras especies 

(Huarte et al., 2014, Rodríguez et al., 2009). 

Por el lado de la sensibilidad a las GA, hay genes como GIBBERELIN INSENSITIVE 

(GAI), REPRESSOR OF GAI (RGA) y los genes que codifican para los receptores de 
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GA (GID1A), entre otros, que se han reportado como relevantes para la dormición 

(Graeber et al., 2012). Los genes asociados a la respuesta a giberelinas tienen un 

elemento en el promotor donde se unen las proteínas DELLA que inhiben la expresión 

de los primeros. Cuando el complejo receptor-hormona (GID1A-GA) se une a las 

proteínas DELLA, estas son degradadas y los genes asociados a respuestas a 

giberelinas pueden expresarse (Davière et al., 2008). La síntesis o la degradación de 

ABA y GA también están asociadas a la sensibilidad a estas mismas hormonas. Por 

ejemplo, los factores de transcripción ABI4 y ABI5 se unen al promotor de GA2ox (gen 

vinculado al catabolismo de GA) para inducir su expresión, lo que reprime la 

germinación (Cantoro et al., 2013). 

2.2.4.2. Genes propios de la dormición de semillas 

Se han logrado detectar genes específicos de la dormición de semillas por mapeo de 

QTL. DELAY OF GERMINATION 1 (DOG1) es un gen descubierto al explorar la 

variabilidad natural de Arabidopsis (Alonso-Blanco et al., 2003). Los mutantes dog1 

no tienen dormición, pero no presentan otros efectos pleiotrópicos (Bentsink et al., 

2006). La proteína DOG1 se acumula en semillas durante la maduración y el ambiente 

durante el tramo final del desarrollo determina la cantidad de proteína DOG1. En 

ecotipos de Arabidopsis que crecen en regiones con menores temperaturas hay una 

mayor expresión del gen DOG1, que resulta en una mayor dormición primaria (Chiang 

et al., 2011). Algunos autores proponen que la cantidad de proteína DOG1 se asocia 

con los requerimientos de almacenamiento en seco para reducir la dormición de 

semillas (Nakabayashi et al., 2012). Además, la expresión de DOG1 en semillas 

dispersadas cambia según la temperatura del suelo y se lo puede considerar como el 

gen responsable del ciclado de la dormición fisiológica (Footitt et al., 2013, 2011). La 

vía de señalización de DOG1 incide sobre la sensibilidad al ABA (Finch-Savage y 

Footitt, 2017, Née et al., 2017). Genes homólogos a DOG1, llamados DOG1-LIKE, se 

han encontrado en especies de cereales (Rikiishi y Maekawa, 2014, Ashikawa et al., 

2013) y su expresión también afecta la sensibilidad al ABA (Carrillo-Barral et al., 

2020). Es probable que haya genes DOG1-LIKE en todas las especies que presentan 

dormición fisiológica. 
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Otros genes fueron señalados como específicos de la dormición de semillas. Por 

ejemplo, el gen SEED DORMANCY 4 (SDR4) encontrado en arroz. Su expresión está 

regulada por VP1 y su rol es preservar reguladores de la dormición y reprimir la 

expresión de genes posgerminativos (Sugimoto et al., 2010). Existen homólogos de 

SDR4 en otras especies (SDR4-LIKE), y en varias de ellas (incluido el arroz) la mayor 

expresión de estos genes se encuentra en las semillas durante el desarrollo en genotipos 

con mayor nivel de dormición (Subburaj et al., 2016). Otro de los genes señalados son 

homólogos de MOTHER OF FT AND TFL1 (MFT), que muestra una expresión 

específica en las semillas e inciden en la sensibilidad al ABA (Nakamura et al., 2011). 

La expresión de estos genes tiene una asociación con la temperatura durante el 

desarrollo de las semillas y también luego de su dispersión, lo que interactúa con la 

expresión del gen DOG1 (Footitt et al., 2011, Nakamura et al., 2011).  

Por último, hay genes asociados con la dormición que inciden en la remodelación de 

la cromatina. Los factores de transcripción HISTONE MONOUBIQUITYLATION-1 

(HUB1), REDUCED DORMANCY 2 (RDO2), entre otros (Graeber et al., 2012), están 

involucrados en la regulación de la dormición a través de la compactación de la 

cromatina (Née et al., 2017). Las semillas de mutantes hub1 muestran menor 

dormición que los silvestres y se evidenció que genes de dormición como ABI4, DOG1 

y NCED9 son regulados por HUB1 (Liu et al., 2007). Varios genotipos mutantes en el 

nivel de acetilación, metilación y ubiquitinación de las histonas muestran fenotipos de 

dormición alterados (Nonogaki, 2014). Además, cambios en la activación o represión 

de la compactación de la cromatina en regiones donde hay genes de dormición se 

correlacionan con el nivel de dormición (Footitt et al., 2015). Estos mecanismos de 

regulación epigenética pueden explicar parte de la plasticidad de la dormición 

conferida por el efecto materno. 

2.2.5. Características comunes de la dormición fisiológica en semillas de gramíneas  

Las semillas de todas las especies de gramíneas que tienen dormición de semillas 

presentan dormición fisiológica (Baskin y Baskin, 2001). Esto implica que los 

mecanismos de dormición sean similares al de especies de otras familias con la misma 
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clase de dormición (ver: 2.2.3 y 2.2.4). Sin embargo, las semillas de gramíneas (o, más 

correcto, las unidades de dispersión) comparten una serie de características únicas de 

la familia. La unidad de dispersión es un fruto indehiscente, llamado cariopse, donde 

el pericarpo está fusionado con la testa de la semilla verdadera, excepto en algunas 

especies donde están separados, como en Sporobolus spp. (Richard et al., 2016). La 

coloración de este complejo pericarpo/testa suele estar asociado a la dormición de las 

semillas. Los genotipos con baja dormición a menudo presentan un pericarpo más 

claro que otro con mayor dormición (Rodríguez et al., 2015; ver también 2.4.2.). En 

una posición basal-lateral dentro del cariopse, se encuentra el embrión compuesto por 

el eje embrional, la coleorriza que cubre la radícula, el coleoptile que cubre el 

meristema apical y los primordios de hojas, y el escutelo, que es el cotiledón que no 

se desarrolla luego de germinar. Tanto el escutelo como la coleorriza poseen roles 

asociados a mantener la dormición (Nakamura et al., 2011, Barrero et al., 2009).  

Es usual que los cariopses se dispersen acompañados de una o más capas de estructuras 

florales que los envuelven (lemas, paleas y glumas o glumelas), las cuales inciden 

sobre la respuesta germinativa (Dekker et al., 1996). Retirar o debilitar estos tejidos 

resulta en una mayor germinación o en la posibilidad de germinar en condiciones 

donde antes no podían. Una de las principales causas es que estas estructuras 

interfieren con el adecuado intercambio de O2 necesario para oxidar ABA y reducir la 

dormición (Hoang et al., 2013, Benech-Arnold et al., 1999). Es usual que el aplicar 

procedimientos de escarificación2 sobre las semillas de gramíneas resulten en una 

menor expresión de la dormición (Stanisavljević et al., 2020). Es posible que este 

efecto, combinado con la anatomía de las semillas de algunas especies, pudo haber 

llevado a conclusiones erróneas sobre los mecanismos de la dormición. Por ejemplo, 

la subfamilia Panicoideae presenta el cariopse completamente envuelto por una lema 

y una palea rígidas e indehiscentes, que son responsables de buena parte de la 

dormición (Glison et al., 2017, Duclos et al., 2013, Usberti y Martins, 2007). Esta 

morfología y la respuesta ante la escarificación fortalecieron la hipótesis de que el 

 
2 La escarificación se define como cualquier procedimiento mecánico o químico que altere o debilite a las 
cubiertas. 
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cariopse no logra embeberse y que su dormición es física (Romani y Carvalho, 2016, 

West y Marousky, 1989). Sin embargo, estas estructuras florales no impiden la entrada 

de agua y las causas de la dormición son fisiológicas-mecánicas. Además, se demostró 

que parte de la dormición se debe a inhibiciones del cariopse, de lo que se concluye 

que presentan dormición fisiológica (Ajala-Luccas et al., 2018, Glison et al., 2017, 

Duclos et al., 2013, Gallart et al., 2008). 

2.3. IMPORTANCIA DE LA DORMICIÓN DE SEMILLAS EN LA SELECCIÓN 

DE POBLACIONES NATURALES 

2.3.1. Selección natural y adaptación local de la dormición de semillas 

La alta heredabilidad de la dormición de semillas, sumado a la modulación causada 

por factores ambientales y epigenéticos, la hace una característica sensible a procesos 

evolutivos y puede ser determinante para la adaptabilidad de una especie o población 

al ambiente (Donohue et al., 2010). La dormición de semillas es una característica 

funcional muy importante del nicho de regeneración (Jiménez-Alfaro et al., 2016, 

Grubb, 1977). Puede definir, en buena parte, la aptitud de una especie o población a 

ocupar un nicho ecológico determinado e incidir en el área de distribución geográfica 

(Saatkamp et al., 2019, Larson y Funk, 2016, Violle y Jiang, 2009). Además, el 

momento de germinación condiciona el ambiente donde las características 

posgerminativas deben adaptarse. Por tanto, la dormición de semillas incide en parte 

en la evolución de las características posgerminativas (Debieu et al., 2013, Donohue 

et al., 2010).    

Las temperaturas y el régimen de precipitaciones, tanto anuales como estacionales, son 

los factores de ambiente más importantes que actúan como filtros ambientales para la 

selección natural de la dormición (Fenner y Thompson, 2005). En lo global, se 

encuentra una alta proporción de especies que no presentan dormición de semillas en 

las selvas tropicales y en zonas árticas. Mientras tanto, en los restantes biomas, la 

proporción de especies con dormición es mayor, sobre todo donde las temperaturas y 

las precipitaciones son variables durante el año (Zhang et al., 2022, Rubio de Casas et 

al., 2017, Sales et al., 2013, Baskin y Baskin, 2001). En escalas geográficas más 
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pequeñas, la latitud o la elevación generan gradientes climáticos donde se encuentran 

patrones en la variabilidad de la dormición. Por ejemplo, en regiones templadas, las 

especies o poblaciones con mayor dormición suelen estar en latitudes mayores, lo que 

coincide con la tendencia global (Ellison, 2001, Probert et al., 1985). Pero existen 

casos donde las poblaciones con mayor dormición se encuentran en latitudes menores 

porque allí se encuentran climas más restrictivos (Burghardt et al., 2015, Wagmann et 

al., 2012). En muchos casos donde la elevación genera el gradiente climático, las 

especies o poblaciones de zonas más altas suelen mostrar mayor dormición que las de 

zonas bajas (Picciau et al., 2018, Arana et al., 2016, Fernández-Pascual et al., 2013). 

Pero, en otros casos, la relación dormición-elevación es inversa (Vidigal et al., 2016, 

Vera, 1997). Estas discrepancias pretenden mostrar que no hay que asumir un patrón 

preestablecido de la distribución de la dormición dado un gradiente climático, al cual 

vale la pena integrar información sobre la ecología de las especies en estudio y sus 

ciclos de vida. 

Los filtros ambientales que dirigen la selección natural y las adaptaciones locales son 

diferentes según el clima dominante, y en cada hábitat pueden estar actuando sobre 

características particulares de la dormición (Seglias et al., 2018). Hay regiones donde 

se puede observar una convergencia en las características de la dormición entre 

especies muy diferentes. Por ejemplo, moverse de norte a sur en Europa occidental 

implica cambios importantes en el clima anual. Hacia el norte, domina un clima 

templado con inviernos muy fríos y las poblaciones adaptadas suelen presentar altos 

requerimientos de estratificación en frío para reducir la dormición (Chamorro et al., 

2018, Carta et al., 2016). Mientras que, hacia el sur, nos encontramos con un clima 

mediterráneo con veranos muy secos, calurosos y con incendios frecuentes. Las 

poblaciones en esta región muestran una eficiente respuesta a la posmaduración en 

seco y al humo como las principales señales para reducir y/o terminar la dormición 

(Picciau et al., 2018, Çatav et al., 2014, Wagmann et al., 2012). 
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2.3.2. Factores que explican variabilidad de la dormición de semillas entre especies 

La variabilidad de la dormición de semillas entre especies, al igual que otras 

características, depende de la filogenia. En estudios donde se consideró una amplia 

diversidad de especies, la posición filogenética fue un predictor significativo de los 

patrones de germinación y los mecanismos de dormición (Barak et al., 2018, Seglias 

et al., 2018, Dayrell et al., 2016, Willis et al., 2014). Las similitudes de la dormición y 

los patrones de germinación entre especies cercanas pueden ser independientes de la 

distribución geográfica y los filtros ambientales dominantes. Por ejemplo, la 

subfamilia Panicoideae presenta especies a lo largo del mundo y muestra adaptaciones 

a diferentes climas. Sin embargo, la mayor parte de estas especies presentan 

requerimientos similares para reducir la dormición de las semillas y promover la 

germinación (Adkins et al., 2002; ver 2.4.3.2.). 

Otros factores relevantes que diferencian la dormición entre las especies son la 

estacionalidad y la longevidad del ciclo de vida adulta. En climas templados y 

subtropicales coexisten especies estivales e invernales y suelen pasar la estación 

contraria a la que se da su crecimiento vegetativo como semillas. El efecto de la 

temperatura sobre el nivel de dormición de las semillas es contrastante entre especies 

invernales y estivales (ver 2.2.3.2.). El largo de la vida de las especies también puede 

tener cierta relación con la dormición de semillas. En teoría, la longevidad de especies 

policárpicas debe presentar una relación negativa con la dormición, dado que son 

estrategias alternativas para distribuir el riesgo de fallos en la regeneración (Rees, 

1994). Esta relación se comprobó para un grupo de especies de la familia Asteraceae: 

las anuales mostraron mayor dormición que las perennes (De Waal et al., 2016). Sin 

embargo, la perennialidad no es la única característica que muestra un fuerte trading-

off con la dormición, y hay otras como el peso de las semillas y la capacidad de 

dispersión que también interactúan (Chen et al., 2020). 

El grado de adaptación local de la dormición de semillas parece correlacionarse 

positivamente con comportamientos endémicos, pero negativamente con la capacidad 

de colonizar rangos geográficos más amplios. Las especies pueden ubicarse dentro de 
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un continuo de comportamientos del hábitat que van desde generalistas (especies que 

ocupan varios nichos y un amplio rango geográfico) a especialistas (específicas de un 

nicho, con un rango geográfico muy restringido). Las especies generalistas suelen 

mostrar un amplio nicho de germinación, que se asocia a menudo con un nivel de 

dormición bajo. Esto significa que son menos sensibles a cambios en las condiciones 

de germinación (Finch et al., 2019, Luna et al., 2012, Brändle et al., 2003). Por su 

parte, las especies especialistas requieren condiciones más rigurosas para reducir la 

dormición y germinar (Bandara et al., 2019, Fernández-Pascual et al., 2012). Una 

especie que no logra germinar en altas temperaturas ni en presencia de luz está 

confinada a lugares sombreados y frescos. La dormición dicta que la chance de ampliar 

su hábitat hacia lugares abiertos es baja (Marques et al., 2014). 

2.3.3. Factores que explican variabilidad intraespecífica de la dormición  

La variación en la dormición de semillas dentro de una especie puede ser más grande 

que la que existe entre especies dentro de un género (Veasey et al., 2004, Ellison, 

2001). Esta variación responde a que diferentes poblaciones presentan adaptaciones 

locales de la dormición que dependen de dos grandes factores: i) la variabilidad 

genética entre poblaciones, que se refleja en la generación de ecotipos y ii) la 

plasticidad de la dormición, dirigida por el efecto materno (ver 2.2.3.1.), que puede 

permitir la expresión de una variación fenotípica mayor a la genética, lo que facilita la 

adaptación local (Seglias et al., 2018, Cochrane et al., 2015). ¿Cuál de estos factores 

tiene mayor peso? Esto depende de la especie. En algunos estudios, la variación en la 

dormición entre poblaciones se correlacionó con la distancia genética entre estas y se 

concluyó que el ambiente seleccionó poblaciones (Wagmann et al., 2012). En otros 

estudios, no se encontró tal correlación (Carta et al., 2016, Fernández-Pascual et al., 

2013) o no existe variabilidad genética (por ejemplo, en especies apomícticas), pero 

hay variabilidad de la dormición por la plasticidad fenotípica (Sales et al., 2013). Sin 

embargo, en un buen número de estudios no se puede distinguir con claridad si domina 

lo genético o la plasticidad, y es razonable pensar que actúan ambos para lograr las 

adaptaciones locales (Cochrane et al., 2015). Esta variabilidad intraespecífica muestra 
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la inconveniencia de definir un fenotipo único de dormición para una especie e invita 

a que los estudios se realicen basados en poblaciones. 

2.4. DOMESTICACIÓN DE CULTIVOS Y DORMICIÓN DE SEMILLAS 

2.4.1. Características de las semillas asociadas a la domesticación  

La domesticación es el resultado de un proceso de selección artificial que lleva a 

cambios en características que les permiten a las plantas adaptarse a ser cultivadas por 

el humano (Gepts, 2010). Por tanto, los cultivos son genotipos o poblaciones de una 

especie que presentan diferencias morfológicas, fisiológicas y genéticas con 

poblaciones silvestres de vida libre de la misma especie (o de especies cercanas) 

(Fuller y Allaby, 2009). Las diferencias entre los cultivos y sus relativos silvestres son 

similares a través de los distintos cultivos, y a este conjunto de características se le 

llama el «síndrome de domesticación» (Gross y Olsen, 2010, Gepts, 2004).  

Varias características relevantes de este síndrome se pueden encontrar en las semillas. 

Una de las más importantes es la retención de las semillas sobre la planta madre. Los 

genotipos que presentan esta retención facilitan la cosecha de las semillas por los 

humanos, que se usarán para la próxima siembra (Fuller y Allaby, 2009). Otra 

característica es el mayor tamaño de semillas que presentan los cultivos en 

comparación con sus relativos silvestres. Es esperable que el ambiente de cultivo 

seleccione a favor de un mayor tamaño, dado que las semillas más grandes tienden a 

dar plántulas más vigorosas, que tendrán más éxito en la emergencia del suelo y en la 

competencia con nuevas malezas durante la instalación (Finch-Savage y Bassel, 2016).  

2.4.2. Baja dormición de semillas en cultivos domesticados: ventajas y problemas 

La baja dormición de semillas es otra característica del síndrome de domesticación 

(Gepts, 2010), lo que causa que la germinación y emergencia en condiciones de campo 

pueda suceder en casi cualquier momento del año y permite que la totalidad de las 

semillas sembradas germinen rápido con gran sincronía (Rodríguez et al., 2015). A 

pesar de la mencionada ventaja, la selección del hombre en contra de la dormición de 

semillas fue probablemente inconsciente. En etapas iniciales del proceso de 
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domesticación, las semillas cosechadas eran de genotipos que lograban emerger e 

instalarse más rápido. Por tanto, se cosechaba la progenie de la fracción de la población 

con menor dormición (Fuller y Allaby, 2009). La ausencia de una selección consciente 

puede explicarse porque la dormición de semillas se puede estimar sólo cuando se 

ensaya la germinación y no está ligada a características morfológicas de las semillas 

(Castillo-Lorenzo et al., 2019, Dürr et al., 2015, Hartman et al., 2013, Veasey et al., 

2004). La reducción de la dormición es un fenotipo convergente de los diversos 

procesos de domesticación, que se logró por la selección en paralelo de un conjunto 

reducido de genes homólogos funcionalmente conservados entre los cultivos (Wang et 

al., 2018). 

A pesar de lo anterior, la selección de coloraciones menos intensas de las cubiertas en 

cereales, buscada para mejorar la palatabilidad y reducir la toxicidad, pudo 

indirectamente haber seleccionado en contra de la dormición. Es frecuente encontrar 

que los pericarpos de los cereales cultivados son más claros que los de sus relativos 

silvestres (Rodríguez et al., 2015, Gu et al., 2011, Kottearachchi et al., 2006). Un color 

más oscuro se debe a una mayor acumulación de compuestos fenólicos, lo que logra 

pericarpos rojizos, amarronados o negros, según la especie. A estos pigmentos se les 

atribuyen acciones inhibidoras sobre la germinación, pero las causas pueden ser otras 

(Rodríguez et al., 2015). Por ejemplo, en arroz, la asociación entre el color rojizo del 

pericarpo y una mayor dormición se debe a un gen pleiotrópico que regula la síntesis 

de ABA y la de los flavonoides (Gu et al., 2011). 

Aunque una baja dormición de semillas es deseable para una implantación del cultivo 

rápida y sincrónica, este fenotipo puede generar problemas importantes como que las 

semillas puedan germinar sobre la planta madre. Este problema se conoce como 

brotado precosecha y es importante en cultivos de cereales en lugares del mundo donde 

hay chance de precipitaciones durante los últimos tramos del desarrollo de las semillas. 

El brotado precosecha implica, en muchos casos, la removilización de reservas que 

reducen la calidad de los granos para la industria. Además, se reduce la capacidad de 

conservación en seco de las semillas (Rodríguez et al., 2015, Mares y Mrva, 2014). 

Estudios genéticos y moleculares con cultivares resistentes y tolerantes al brotado 
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precosecha comprobaron que este problema está intrínsecamente asociado al nivel de 

dormición primaria y a la regulación del metabolismo y la sensibilidad del ABA y las 

giberelinas (Cantoro et al., 2016, Castro et al., 2010, Kulwal et al., 2010, Gubler et al., 

2005, Li et al., 2004). La temperatura durante el llenado de grano tiene un efecto 

importante para cambiar la dormición primaria de las semillas producidas, por lo que 

puede afectar la resistencia al brotado precosecha de un genotipo (Gualano y Benech-

Arnold, 2009). 

2.4.3. Dormición de semillas en cultivos poco domesticados: caso de gramíneas 

forrajeras 

Las gramíneas utilizadas para forraje o biomasa presentan menor grado de avance en 

la domesticación que los cereales y se las clasifica como semidomesticadas. Muchos 

cultivares forrajeros presentan claras diferencias con las especies o poblaciones 

silvestres en la producción y calidad nutricional del forraje, o resistencia a estreses 

bióticos y abióticos de las plantas adultas. Pero, en general, no existen diferencias 

sustantivas en características de regeneración asociadas al síndrome de domesticación, 

como la retención de las semillas en la espiga o panoja, o la dormición de semillas 

(Capstaff y Miller, 2018, Pereira et al., 2018, Fuller y Allaby, 2009, Humphreys et al., 

2006, Wilkins y Humphreys, 2003). 

Se han planteado algunas posibles causas de por qué los cultivos de gramíneas 

forrajeras no fueron completamente domesticados: a) el inicio del proceso de 

domesticación de cultivos forrajeros es mucho más reciente. Los antecedentes de 

seleccionar y recolectar semillas para resiembra se remontan al siglo XIII, y sólo al 

inicio del siglo XX hay antecedentes de producción de variedades mejoradas (Wilkins 

y Humphreys, 2003). b) El mejoramiento genético se ha basado en características 

vegetativas y fenológicas asociadas a la producción de forraje, pero muy poco en 

características de semillas. En muchos casos, la selección es de forma indirecta a través 

de la respuesta de los animales que se alimentan de las plantas (Wilkins y Humphreys, 

2003). c) Muchas de las gramíneas forrajeras presentan mayores desafíos para el 

mejoramiento que los cereales. Entre las especies forrajeras, hay casos de alógamas 
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autoincompatibles con alta chance de cruzamiento con poblaciones silvestres, 

alopoliploides con herencia polisómica, o apomixis (Hu et al., 2018, Sandhu et al., 

2015, Wilkins y Humphreys, 2003, Martínez-Reyna y Vogel, 2002). A pesar de que 

para algunas especies como Panicum virgatum L. o Urochloa spp. se han desarrollado 

marcadores moleculares para asistir a la selección, la producción actual de estas 

especies sigue basándose en selecciones de la variabilidad natural (Pereira et al., 2018, 

Casler et al., 2011, Miles et al., 2004).  

2.4.3.1. Dormición de semillas en raigrás y festuca 

En ambientes templados, la producción de pasturas en el mundo está dominada por las 

festucas (Festuca spp.) y raigrases (Lolium spp.). La selección de cultivares de estas 

especies rara vez se ha basado en características de las semillas, excepto para lograr 

una mayor retención de semillas (Wilkins y Humphreys, 2003). Los cultivares de 

raigrás y festuca suelen presentar emergencia y establecimientos aceptables, dado que 

presentan una dormición relativamente baja que se reduce significativamente a los 

pocos meses de almacenamiento en seco o de dispersadas en el campo (Stanisavljević 

et al., 2020, 2011, Ichihara et al., 2009, Chauhan et al., 2006, Steadman, 2004, 

Rodríguez et al., 1998). Cuando alcanzan su menor dormición, estas especies muestran 

un amplio rango de temperaturas (entre 10 y 25 °C) donde la germinación es alta (> 

70 %) (Ahmed y Escobar-Gutiérrez, 2022, Butler et al., 2017, Zhang et al., 2013). Sin 

embargo, esta baja dormición no se obtuvo por selección fenotípica y mejoramiento. 

Existe evidencia de una alta respuesta germinativa a un amplio rango de temperaturas 

para varias accesiones naturales de raigrás perenne (Lolium perenne L.) (Ghaleb et al., 

2022), y en varias accesiones de Festuca hallii (Vasey) Piper. (Qiu et al., 2010), 

comportamiento germinativo similar al que se puede observar en los cultivares. 

Aunque la variabilidad genética dentro de Lolium y Festuca es importante (Matzrafi 

et al., 2021) y existen diferencias en la dormición primaria o en la respuesta 

germinativa a la temperatura (Ahmed y Escobar-Gutiérrez, 2022, Wiesner y Grabe, 

1972), no parece ser necesario mejorar la dormición de las semillas en los cultivares 

de estas especies. Sin embargo, hay aspectos que vale la pena atender. Se reportó que 
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la dormición primaria fue mayor cuando las semillas se desarrollaron en temperaturas 

frescas (< 20 °C), lo que puede traer consigo problemas en el establecimiento de la 

pastura en algunos años (Fernández et al., 2021, Steadman et al., 2004). Por otro lado, 

algunas poblaciones con comportamiento de maleza o ferales pueden mostrar mayor 

dormición, muchas veces asociado una mayor resistencia a herbicidas (Maity et al., 

2021, Owen et al., 2015, Gundel et al., 2008). Si no se tienen las precauciones al 

momento de producir semillas, estas poblaciones ferales pueden cruzarse con los 

cultivares y generar materiales con mayor dormición. 

2.4.3.2. Dormición de semillas en gramíneas forrajeras estivales  

La dormición de semillas de los cultivares de gramíneas estivales usadas para la 

producción de forraje y biomasa es en general alta y, al igual que ocurre con otras 

características de domesticación, no presentan diferencias con respecto a la dormición 

de sus relativos silvestres (Adkins et al., 2002). Esto conlleva un alto riesgo al fracaso 

del establecimiento, que es una de las causas principales para explicar la baja adopción 

de las gramíneas estivales por parte de los productores (McCormick et al., 2009). Los 

productores han debido adaptar el manejo de las semillas y la siembra para obtener 

implantaciones satisfactorias (Fairey et al., 1997).  

Las características de la dormición de las especies usadas son las que definen buena 

parte del manejo inicial. Por un lado, la dormición primaria se reduce con largos 

períodos de almacenamiento en seco (Usberti, 2007, Hopkinson y English, 2005, 

Maeda et al., 1997). Es usual encontrar la sugerencia de sembrar semillas con hasta un 

año de almacenamiento para asegurar una mayor implantación (Moore et al., 2013, 

Keyser et al., 2012, Cook, 2007). Para reducir el tiempo de almacenamiento, se han 

probado varios métodos para disminuir la dormición antes de la siembra, como 

tratamientos de priming (Halmer, 2004, Schrauf et al., 1995, Hardegree y Emmerich, 

1994), el agregado de fitohormonas o agentes bióticos (de Agostini et al., 2022, 

Beckman et al., 1993) o tratamientos de escarificación (Costa et al., 2011, Usberti y 

Martins, 2007, Haynes et al., 1997). Sin embargo, los resultados no son consistentes 
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en algunos casos, y, en otros, el uso de las tecnologías recomendadas parece 

inaplicable a escala comercial.  

Por otra parte, la ventana de condiciones ambientales para obtener una alta emergencia 

suele ser estrecha. La germinación de estas especies ocurre en mayor proporción con 

temperaturas altas (entre 25 y 35 °C) y buena disponibilidad hídrica (Egan et al., 2017, 

Cornaglia et al., 2005, Springer, 2005, Loch et al., 2004, Hsu et al., 1985). Esto hace 

que las fechas de siembras óptimas sean diferentes entre sitios, que dependen del 

momento del año donde se esperan precipitaciones en primavera o verano (Masters et 

al., 2004, Hsu y Nelson, 1986). Además, para obtener la mayor emergencia, no debe 

haber malezas en el campo y se recomienda sembrar las semillas cerca de la superficie 

del suelo, a no más de dos centímetros de profundidad (Berti y Johnson, 2013, Lodge 

y Harden, 2009). Estas recomendaciones se justifican por el alto requerimiento de 

factores que terminan la dormición como la luz, la alternancia de temperaturas y la 

presencia de nitrato (Sarath et al., 2006, Benech-Arnold et al., 1990, Flenniken y 

Fulbright, 1987, Ellis et al., 1986, Johnston y Miller, 1964).  

La variabilidad intraespecífica en la dormición puede ser muy importante en especies 

alógamas con alta variabilidad genética (Seepaul et al., 2011). Se han logrado 

materiales de gramíneas estivales con mucho menor dormición de semillas por medio 

de selección fenotípica recurrente de la fracción que germina temprano (Anderson et 

al., 2009, Burson et al., 2009) o con la que germina en potenciales hídricos bajos 

(Springer, 2005). Los cultivares seleccionados por estos métodos resultaron en 

materiales con mayor establecimiento a campo (Springer et al., 2012, Anderson et al., 

2011). En otras especies donde domina la apomixis, la variabilidad en la dormición 

puede ser menor, aunque es posible encontrar materiales apomícticos naturales con 

dormición mucho menores a la media (Glison et al., 2015). Las especies con apomixis 

suelen formar parte de un complejo de especies donde hay materiales con reproducción 

sexual, que pueden ser usados para incorporar variabilidad en los cultivares 

apomícticos (Miles, 2007, Miles et al., 2006) o para obtener cultivares sexuales con 

mayor chance de avance en procesos de mejoramiento genético (Monteverde et al., 

2022). 
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2.5. CONSIDERAR LA DORMICIÓN DE SEMILLAS PARA UNA MÁS 

EFICIENTE ADOPCIÓN DE GRAMÍNEAS NATIVAS 

Independientemente de cuál sea el objetivo, ya sea para perennializar los sistemas de 

producción, incrementar la sustentabilidad y tender a sistemas más agroecológicos, o 

realizar tareas de restauración de ambientes degradados, las especies a ser adoptadas 

deben poder ser reproducidas por el hombre y adaptarse al sistema modificado que se 

propone. Excepto para algunos cultivos, la forma más eficiente de propagar es el 

basado en la siembra de semillas en el suelo. Como se comentó más arriba, es evidente 

que los genotipos que presentan menor dormición son los que van a tener mayor éxito 

a la hora de la implantación. También, se deben buscar materiales que logren producir 

semilla de buena calidad. En trabajos donde se enlistan las características deseables de 

los materiales a ser adoptados se incluye que se considere la calidad de las semillas y 

su germinabilidad (Hanson y Ellis, 2020, DeHaan et al., 2016, Dear y Ewing, 2008). 

La estimación del nivel de dormición debe incorporarse en las instancias de evaluación 

de un material candidato a ser adoptado. 

Es usual tender a mostrar las características resaltables de algunos materiales como 

representativas de una especie. Sin embargo, se debe tomar en cuenta la variabilidad 

natural que muestra una especie, dado que puede darse que distintas poblaciones 

presenten diferencias importantes. Si se conoce el sistema de reproducción dominante 

de la especie, es posible entender la estructura y distribución de la variabilidad genética 

natural (Acuña et al., 2019, Speranza, 2005). Por tanto, con este conocimiento se puede 

lograr una colecta de germoplasma eficiente para los objetivos planteados. En muchos 

casos, es esperable encontrar un patrón geográfico de la variabilidad genética, lo cual 

es probable que se traduzca en un patrón en la dormición de semillas, dado el alto 

potencial de adaptación que muestra esta característica (Glison et al., 2023, Cochrane 

et al., 2015, Wagmann et al., 2012). 
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3. MODELADO DE LA EMERGENCIA DE PLÁNTULAS EN ESPECIES DE 

PASPALUM USANDO DATOS AMBIENTALES DE EXPERIMENTOS A 

CAMPO 

3.1. AUTORES Y FILIACIONES 

Loa autores del trabajo fueron: Nicolás Glison, Diego Batlla, Pablo González Barrios, 

Luis Viega, Sylvia Saldanha, Eduardo Musacchio, Pablo Rush y Pablo Speranza. 

Nicolás Glison, Luis Viega, Pablo Speranza son del Departamento de Biología 

Vegetal, Pablo González es del Departamento de Biometría, Estadística y 

Computación, y Sylvia Saldanha es de la Estación Experimental de Salto, todos ellos 

de la Facultad de Agronomía de la Universidad de la República. Diego Batlla es de la 

Cátedra de Cerealicultura, y Eduardo Musacchio y Pablo Rush son de la Cátedra de 

Genética de la Facultad de Agronomía de la Universidad de Buenos Aires (Argentina). 

3.2 RESUMEN EN ESPAÑOL 

En regiones templadas-cálidas, la adopción de gramíneas forrajeras estivales ha estado 

limitada por una emergencia de plántulas lenta e impredecible debido a la dormición 

de semillas. El desarrollo de modelos dirigidos por la temperatura y el potencial hídrico 

del suelo puede proveer herramientas para escoger las condiciones de siembra más 

adecuadas. Usualmente, los modelos son desarrollados con base en datos de la 

germinación obtenidos en condiciones controladas, pero pueden ser construidos con 

datos de emergencia de plántulas a campo y de estaciones meteorológicas. La cantidad 

de plántulas emergidas de cuatro especies de Paspalum (P. dilatatum var Chirú, P. 

notatum cv. INIA Sepé, P. flavescens y P. urvillei)3 fue anotada en cinco experimentos 

que se realizaron en tres locaciones del bioma Campos (Buenos Aires, Montevideo y 

Salto) durante dos años, con fechas de siembra de otoño y primavera y parcelas regadas 

y sin riego. Se usaron modelos de tiempo térmico y tiempo hidrotérmico para la 

velocidad de la emergencia de plántulas. Las predicciones de estos modelos fueron 

 
3 Las denominaciones de las especies fueron modificadas según Rosso et al. (2022) con respecto al 
documento publicado y se incorporó la denominación del cultivar de P. notatum según Giorello et al. 
(2020). 
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mejores para parcelas regadas y siembras de otoño. Para modelar la proporción 

máxima de emergencia (MEP), se ajustó un modelo linear mixto. Las mayores MEP 

dentro de los tratamientos sin riego se obtuvieron para las siembras de primavera 

temprana y las menores MEP en las siembras de primavera tardía. Además, se creó un 

índice ponderado de tiempo térmico (AWTT) para modelar la MEP. Este índice 

incluye un coeficiente que pondera la suma de los grados-días de cada día, el cual 

cambia según el rango hidrotérmico (HTR) donde se ubica cada día. Los rangos 

hidrotérmicos se definieron por umbrales de temperatura y potencial hídrico del suelo. 

Los umbrales y los valores de los coeficientes para cada HTR se optimizaron para cada 

especie hasta que la regresión lineal entre MEP y AWTT alcance el mejor ajuste. Los 

días con temperaturas promedio altas (> 18 o 20 °C, según la especie) acumularon la 

mitad de los grados-días cuando la disponibilidad de agua era alta, y no acumularon 

grados-días cuando la disponibilidad de agua fue media. Se discute sobre las 

diferencias encontradas entre las especies de Paspalum, las recomendaciones de la 

fecha de siembra y la utilidad del índice AWTT. 
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4. ENTENDIENDO LOS PATRONES GEOGRÁFICOS DE ESPECIES DE 

PASPALUM (POACEAE) ESTRECHAMENTE RELACIONADAS USANDO 

MODELADOS DE LA DISTRIBUCIÓN Y CARACTERÍSTICAS DE LA 

GERMINACIÓN DE LAS SEMILLAS 

4.1. AUTORES Y FILIACIONES 

Loa autores del trabajo fueron: Nicolás Glison, David Romero, Virginia Rosso, José 

Carlos Guerrero y Pablo Speranza. Nicolás Glison y Pablo Speranza son del 

Departamento de Biología Vegetal de la Facultad de Agronomía de la Universidad de 

la República. José Carlos Guerrero es del Instituto de Ecología y Ciencias Ambientales 

de la Facultad de Ciencias de la Universidad de la República. David Romero es del 

Departamento de Biología Animal de la Facultad de Ciencias de la Universidad de 

Málaga (España). Virginia Rosso es de la Cátedra de Botánica Sistemática de la 

Facultad de Agronomía de la Universidad de Buenos Aires (Argentina). 

4.2. RESUMEN EN ESPAÑOL 

Las especies sexuales del complejo Dilatata (Paspalum dasypleurum, P. flavescens, P. 

plurinerve, P. vacarianum y P. urvillei) están estrechamente relacionadas 

filogenéticamente y muestran distribuciones alopátricas, excepto P. urvillei. Estas 

especies muestran similitudes en su microhábitat y diferencias en características de la 

germinación de sus semillas. En este trabajo, integramos modelos de distribución de 

especies (SDM) y experimentos de germinación de semillas para determinar si las 

divergencias en la germinación explican el patrón biogeográfico que presentan. Se 

optimizaron SDM en América del Sur con datos de presencia y ausencia y variables 

ambientales. Además, se muestrearon poblaciones de cada especie de áreas altamente 

favorables en los SDM y sus semillas se germinaron en diferentes temperaturas y 

condiciones de terminación de la dormición. Se comprobaron las diferencias entre 

especies en la dormición de las semillas y en la amplitud del nicho de germinación y 

se evaluaron regresiones lineares entre índices de la dormición de semillas y variables 

climáticas de las locaciones donde las poblaciones provenían. Los SDM clasificaron 

de forma correcta las ausencias y presencias observadas para cada especie. Los 
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factores espaciales y las actividades humanas fueron los principales factores que 

explican estas distribuciones. Tanto los SDM como los análisis de germinación 

confirmaron que el nicho de P. urvillei es más amplio que el de las otras especies. 

Estas últimas mostraron distribuciones restringidas, nichos de germinación más 

estrechos y una alta correlación entre los índices de dormición de semillas y el régimen 

de precipitaciones en sus sitios de origen. Ambas aproximaciones metodológicas 

proporcionaron evidencias para cada especie sobre si tienen comportamientos 

generalistas o especialistas del hábitat. Las divergencias en la dormición de semillas 

entre las especies especialistas (P. dasypleurum, P. flavescens, P. plurinerve y P. 

vacarianum) pueden explicar las distribuciones alopátricas que muestran. 
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5. ANÁLISIS DE QTL PARA LA DORMICIÓN DE SEMILLAS EN UNA 

POBLACIÓN DE LÍNEAS RECOMBINANTES DE PASPALUM DEL GRUPO 

DILATATA 

Nicolás Glison, Eliana Monteverde, Pablo R. Speranza 

Departamento de Biología Vegetal, Facultad de Agronomía, Universidad de la 

República, Uruguay 

5.1. RESUMEN 

Una de las limitantes para la adopción productiva de gramíneas estivales perennes, 

como Paspalum dilatatum, es la emergencia poco uniforme y lenta explicada en parte 

por la dormición de semillas. Paspalum dilatatum es apomíctica (2n = 5x = 50), pero 

en el grupo Dilatata existen especies sexuales autógamas (2n = 4x = 40) altamente 

emparentadas que pueden formar híbridos fértiles en diferentes combinaciones y 

mejorarse por métodos convencionales. En este trabajo, se realizó un análisis de QTL 

para la dormición con una población de 147 líneas recombinantes F6 obtenidas a partir 

de un cruzamiento entre dos especies sexuales contrastantes para esta característica (P. 

flavescens y P. plurinerve). Las semillas de plantas F6:7 de cada línea y los parentales 

se cosecharon en dos momentos en un ensayo de campo con tres bloques completos 

aleatorizados. Se anotó la germinación parcial (GP) luego de 14 días a 15-25 °C y la 

final tras siete días adicionales a 20-30 °C (GF). Se observó variabilidad y segregación 

transgresiva para las dos variables. La población fue genotipada por genotipado por 

secuenciación y se construyó un mapa genético con 1068 marcadores SNP en 24 

grupos de ligamiento. Se detectó un QTL de alto efecto para GP (LOD = 14) y otro 

para GF (LOD = 7) en diferentes grupos de ligamiento. Hubo otros QTL significativos 

con menor efecto para ambas variables. Se construyó una variable aditiva que contenga 

GP y GF, con la cual se comprobó que no hay efectos epistáticos entre los QTL. La 

identificación de estos QTL muestra que en esta población existe más de un locus con 

efecto importante sobre la dormición, que la característica es altamente heredable y 

que la combinación de diferentes fuentes de germoplasma tetraploide tiene un alto 

potencial para establecer programas de mejoramiento convencional en P. dilatatum. 



70 
 

5.2. INTRODUCCIÓN 

Entre las principales limitantes para una adopción más amplia de gramíneas estivales 

perennes, se encuentra la alta percepción de riesgo de los productores de obtener una 

cobertura del suelo deficiente durante el establecimiento (McCormick et al., 2009). 

Las semillas de los cultivares de estas especies presentan dormición de semillas, que 

es la causa de una emergencia de plántulas baja, lenta y muy dependiente de los 

factores ambientales (Glison et al., 2021, Benech-Arnold et al., 2000, Hsu y Nelson, 

1986). La dormición de semillas es una característica cuantitativa, heredable y de 

carácter poblacional, fuertemente modulada por factores ambientales (Mitchell et al., 

2017, Bentsink y Koornneef, 2011, Foley, 2001), que puede ser importante para la 

adaptación local y la distribución geográfica de las poblaciones silvestres (Glison et 

al., 2023, Jiménez-Alfaro et al., 2016). Los cultivares de las gramíneas perennes 

estivales presentan poca o nula diferenciación en la dormición con respecto a sus 

relativos silvestres por presentar escasos avances en la domesticación (Gepts, 2004, 

Adkins et al., 2002). Resulta necesario entender la herencia de esta característica en 

estas especies para lograr obtener cultivares con mejor implantación. Sin embargo, a 

pesar de ser considerada como un problema a superar (Kimura et al., 2015), la 

dormición de semillas no parece estar entre las prioridades en los programas de 

mejoramiento de gramíneas estivales perennes (Pereira et al., 2018). 

La expresión de la dormición está regulada genéticamente por varios loci cuantitativos 

(QTL), y cada uno suele explicar un efecto fenotípico relativamente pequeño. 

Mediante métodos de mapeo de QTL, se han detectado y localizado genes relacionados 

con la dormición de semillas en distintas especies modelo como Arabidopsis y cultivos 

como cebada, trigo, sorgo y arroz (Cantoro et al., 2016, Castro et al., 2010, Kulwal et 

al., 2010, Li et al., 2004, Alonso-Blanco et al., 2003). Los QTL de dormición 

detectados se encuentran distribuidos en diferentes ubicaciones dentro del genoma y 

muchos segregan de forma independiente. Se ha logrado asociar marcadores 

moleculares con alelos que aumentan o disminuyen la dormición, lo que posibilita el 

mejoramiento asistido por marcadores en cereales para aumentar la tolerancia al 

brotado precosecha (Rodríguez et al., 2015, Kulwal et al., 2010). En gramíneas 
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perennes estivales, se deben hallar alelos que reduzcan la dormición para mejorar la 

implantación, pero también es necesario entender los mecanismos de la herencia de 

esta característica. 

Para realizar un mapeo de QTL, se requiere una población experimental segregante 

con parentales diferentes para alguna característica o un conjunto diverso de genotipos 

para realizar mapeos asociativos, marcadores moleculares informativos distribuidos 

por todo el genoma, un mapa de ligamiento genético y un procedimiento de genotipado 

masivo (Alonso-Blanco et al., 2006). Dado el interés de domesticar especies de 

gramíneas estivales perennes, se ha acumulado información de marcadores 

moleculares y se lograron mapas genéticos para Panicum virgatum L. y Setaria spp., 

lo que ha posibilitado el análisis de QTL para diversas características (Hu et al., 2018, 

Dong et al., 2015, Serba et al., 2015, Qie et al., 2014). Sin embargo, son escasos los 

análisis de QTL donde la dormición de semillas, o variables relativas a la germinación, 

fueron las características estudiadas. Por otra parte, algunas especies como P. virgatum 

presentan limitantes para generar una población de mapeo de líneas endocriadas 

recombinantes, las cuales son una ventaja por sobre otros tipos de poblaciones de 

mapeo, ya que se obtienen genotipos inmortalizados que se pueden conservar en el 

tiempo. Panicum virgatum tiene reproducción alogámica con autoincompatibilidad y 

genomas poliploides altamente heterocigotas con herencia polisómica (Sandhu et al., 

2015, Martínez-Reyna y Vogel, 2002). Los análisis de QTL en P. virgatum están 

limitados en su inferencia porque han usado poblaciones de mapeo de hermanos 

completos o poblaciones pseudo-F2 (Poudel et al., 2019, Lowry et al., 2015). En 

cambio, las líneas endocriadas recombinantes pueden ser una herramienta muy útil 

para entender mejor los procesos que explican la dormición de semillas y la forma en 

cómo se hereda. 

Paspalum dilatatum Poir. es una gramínea estival perenne, nativa de la región de 

Campos (SE de América del Sur), y considerada desde inicios del siglo XX como una 

de las especies más adecuadas para ocupar un lugar en las pasturas perennes sembradas 

de climas templado-cálidos (Star y Brooking, 2006). Presenta una alta producción de 

forraje de calidad en verano y otoño, y está adaptada a ambientes templados, ya que 
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su follaje persiste luego de heladas y tolera otros estreses frecuentes como déficit 

hídricos e inundaciones (Tejera et al., 2016, Venuto et al., 2003, Campbell et al., 1999, 

Loreti y Oesterheld, 1996, Pearson y Shah, 1981). Sin embargo, la adopción 

productiva de P. dilatatum ha sido muy limitada por la baja producción de semillas y 

dificultades de implantación. Las semillas de P. dilatatum presentan dormición de 

semillas, que requieren una temperatura alternante alta (20/30 °C) y presencia de luz 

o nitrato para germinar. La dormición se expresa en mayor medida si las temperaturas 

son inferiores, si el agua disponible no es suficiente o si no están presentes los factores 

que quiebran la dormición, como la alternancia de temperaturas, el nitrato y la luz 

(Glison et al., 2015, Cornaglia et al., 2005, Schrauf et al., 1995, Johnston y Miller, 

1964). La variedad más difundida, P. dilatatum var. dilatatum (Rosso et al., 2022), 

presenta reproducción apomíctica (Bashaw y Forbes, 1958). Esto ha limitado el avance 

en el mejoramiento por métodos tradicionales. Aunque hubo intentos de incrementar 

la variabilidad con métodos de hibridación, mutagénesis y transgénesis (Giordano et 

al., 2014, Vaio et al., 2007, Burson y Tischler, 1993, Burton y Jackson, 1962), ninguno 

de los nueve cultivares liberados de P. dilatatum (Acuña et al., 2019) ha logrado 

superar las principales limitantes para su adopción. 

La variedad P. dilatatum var. dilatatum forma parte de un conjunto de especies 

alopoliploides de Paspalum estrechamente emparentadas, que coexisten en la misma 

región, conocido como el grupo Dilatata (Vaio et al., 2019). Entre estas, hay cinco 

especies sexuales tetraploides, las cuales muestran diferencias genéticas y 

morfológicas evidentes (Rosso et al., 2022). Las características forrajeras de las 

especies sexuales de Paspalum del grupo Dilatata son similares o de menor calidad 

que las de P. dilatatum var. dilatatum (Venuto et al., 2003), pero presentan ventajas 

en las semillas, como una menor incidencia de Claviceps y una mayor producción de 

semillas viables (Speranza et al., 2017, Schrauf et al., 2003). Las especies sexuales 

referidas son mayormente autógamas y no existe flujo génico entre estas; por tanto, 

cada una puede ser considerada como un acervo genético diferente (Speranza, 2009). 

Sin embargo, hay evidencia citogenética y genética de un origen común (Vaio et al., 

2019, Speranza y Malosetti, 2007) y se pueden obtener híbridos fértiles con herencia 
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disómica luego de un cruzamiento interespecífico (Monteverde et al., 2022, Caponio 

y Quarin, 1990). Las características genéticas de las especies sexuales de Paspalum 

del grupo Dilatata, que son autógamos, se pueden aprovechar para mejoramientos de 

materiales tetraploides (Monteverde et al., 2022) y brindan facilidades para alcanzar 

líneas endocriadas recombinantes. Además, las tecnologías de genotipado por 

secuencia (GBS) hacen posible la incorporación rápida de herramientas moleculares 

en especies silvestres, sin requerir información previa sobre la organización genómica 

(Kim et al., 2016, Zhang et al., 2016, Elshire et al., 2011). Ambos hechos pueden 

posicionar a las especies sexuales de Paspalum del grupo Dilatata como modelos 

genéticos para gramíneas estivales perennes. 

Dos de estas especies, P. flavescens (Roseng., Arrill. e Izag.) Speranza y G. H. Rua 

(antes: P. dilatatum subsp. flavescens) y P. plurinerve Quarin, Valls y V. C. Rosso 

(antes: P. dilatatum biotipo «Virasoro») (Rosso et al., 2022) son candidatas para el 

objetivo de obtener un cultígeno de Paspalum para la producción de forraje, dado que 

son las que muestran características similares a la variedad apomíctica más difundida. 

Estas dos especies pueden generar híbridos recombinantes vigorosos, con herencia 

disómica y con alto potencial de segregación transgresiva (Monteverde et al., 2022). 

Además, presentan diferencias notorias en la dormición de semillas, la cual es mayor 

en P. flavescens con respecto a P. plurinerve (Glison et al., 2023, 2017, 2015). En este 

trabajo, se hizo el fenotipado de la dormición de semillas para una población de líneas 

endocriadas recombinantes obtenida a partir de una cruza entre líneas homocigotas de 

P. flavescens y P. plurinerve. Con esta información, se realizó un análisis para detectar 

y localizar QTL en un mapa genético, construido con la misma población, para conocer 

las regiones donde puede haber genes relevantes que determinen el nivel de dormición 

de semillas en especies de gramíneas estivales perennes. 

5.3. MATERIALES Y MÉTODOS 

5.3.1. Genotipos parentales y obtención de población de mapeo 

La población de líneas endocriadas recombinantes (RIL) se generó a partir de un 

cruzamiento entre una línea de P. flavescens recolectada en Maldonado, Uruguay (34° 
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47' 34'' S, 55° 23' 3'' O) y una de P. plurinerve recolectada en Corrientes (Argentina) 

(28° 2' 29'' S, 56° 1' 33'' O), descripto por Speranza y Malosetti (2007). Se usaron 

semillas de una planta F1 validada para producir una población F2 (~ 430 plantas) y 

cada generación posterior se obtuvo por el método de descendencia de una sola semilla 

(Sleper y Poehlman, 2006) hasta lograr las RIL (generación F6). Las plantas de 

diferentes generaciones y líneas crecieron en macetas individuales dentro de 

invernáculo hasta lograr 176 RIL. Durante los inviernos, las plantas crecieron dentro 

de una cámara con control de la temperatura (> 20 °C) y del fotoperíodo (con lámparas 

de halógeno y sodio de alta presión para alcanzar 15 horas de luz diarias) para acelerar 

el ciclo de crecimiento y floración, y cosechar semillas a contraestación.  

5.3.2. Ensayo a campo  

Se realizó un ensayo a campo con un diseño de bloques completos aleatorizados con 

tres repeticiones. El ensayo se instaló en setiembre de 2019 en el predio de Facultad 

de Agronomía (Montevideo, Uruguay) (34° 50' 13'' S, 56° 13' 23'' O, composición del 

suelo: 30 % arcilla, 50 % limo, 20 % arena, 2,2 % materia orgánica). Cada bloque 

consistió en 180 parcelas de 1 m lineal, arregladas en 10 surcos separados entre sí por 

0,9 m con 18 parcelas cada uno (~ 146 m2 por bloque). Cada parcela se conformó con 

tres plantas F6:7 de una RIL o de un parental, separadas entre sí por 30 cm. Hubo dos 

parcelas para cada parental dentro de cada bloque. Todas las plantas del ensayo 

crecieron dentro del invernáculo y fueron trasplantadas al campo. La superficie de toda 

el área ocupada por el experimento fue cubierta con un cobertor de suelos negro que 

permite el intercambio gaseoso y de agua, pero ayuda a minimizar la emergencia de 

malezas en un sitio donde pueden emerger naturalmente P. dilatatum y P. flavescens.  

Las semillas fueron cosechadas en dos momentos: enero (verano) y abril (otoño) de 

2020. Se cosecharon las tres plantas de cada parcela de forma masal por trilla manual. 

La floración fue asincrónica a través de todo el experimento y completar la cosecha de 

todo el ensayo tomó alrededor de dos semanas en cada momento de cosecha. Las 

semillas cosechadas de cada parcela fueron guardadas en sobres de papel y 

almacenadas por una semana en un lugar seco a temperatura de cuarto. Luego, se 

colocaron dentro de bolsas selladas herméticamente con gel de sílice hasta que las 
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semillas se usen en los experimentos de germinación. De esta forma, se logra que 

retengan la dormición primaria (Hopkinson y English, 2005). 

5.3.3. Ensayos de germinación 

Para cada momento de cosecha, se llevó a cabo un experimento de germinación. Se 

muestrearon tres réplicas de entre treinta a cincuenta semillas por parcela y cada réplica 

se colocó en una placa de Petri sobre dos hojas de papel de filtro humedecidas con 5 

mL de agua destilada. Los germinadores se sometieron a dos períodos de germinación 

consecutivos con temperaturas diferentes controladas con cámaras de germinación. El 

primer período consistió en catorce días con alternancia de temperaturas de 15/25 °C 

(12 h oscuridad/12 h luz), condiciones que son restrictivas para la germinación de estas 

especies (Glison et al., 2023, Schrauf et al., 1995). Luego, los germinadores pasaron a 

20/30 °C por siete días adicionales, que son temperaturas óptimas para la germinación. 

Las placas de Petri fueron envueltas en nylon film para evitar la pérdida de humedad, 

y se añadió más agua destilada cuando fue requerido. 

Se contó el número de semillas germinadas luego de finalizado cada período de 

germinación. La proporción de germinación parcial (GP) se estimó como el número 

de semillas germinadas luego de los catorce días en 15/25 °C dividido el número de 

semillas viables, y la proporción de germinación final (GF) como el número de 

semillas germinadas totales luego de los dos períodos dividido las viables. La 

viabilidad de las semillas que no germinaron al finalizar los 21 días del ensayo se 

estimó al evaluar la apariencia del embrión luego de un corte transversal de las 

semillas. El número de semillas viables se estimó como la suma del total de semillas 

germinadas más las positivas al test de viabilidad. 

5.3.4. Análisis del fenotipado de germinación 

Para estimar el efecto de los genotipos y de los momentos de cosecha, se hicieron 

análisis de varianza para GP y GF con modelos mixtos con los datos de las dos 

cosechas. Los análisis se realizaron con la función lmer del paquete «lme4» en el 

software R (Bates et al., 2015). Las variables GP y GF presentan distribución binomial, 

por lo que fueron transformadas previo a los análisis por Logit (Logit(y) = Log10[y / (1 
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- y)]). El genotipo, el momento de cosecha y la interacción genotipo × cosecha fueron 

efectos fijos, mientras que las réplicas (bloques) y el efecto del arreglo espacial (surcos 

y parcelas) fueron los efectos aleatorios. La significancia de cada efecto fijo se obtuvo 

con el test del cociente de verosimilitud (LRT, por sus siglas en inglés). Se analizó si 

hubo diferencias entre los parentales, entre las RIL y entre momentos de cosecha por 

medio de contrastes ortogonales con correcciones de Bonferroni para comparaciones 

múltiples (α = 0,05) con funciones del paquete «emmeans» (Lenth, 2020).  

Para estimar los componentes de la varianza y la heredabilidad de cada variable de 

germinación, se generaron modelos con todos los efectos aleatorios, lo que incluye el 

genotipo, el momento de cosecha y la interacción genotipo × cosecha. La significancia 

de cada efecto aleatorio se obtuvo con el test LRT. Se estimó la heredabilidad en 

sentido amplio según Holland et al. (2010) como H2 = VG / [VG + (VG×C / c) + (VR / 

rc)], donde VG es la varianza por genotipo, VG×C es la varianza de la interacción G×C, 

y VR, la varianza residual que incluye la de los bloques, surcos, parcelas y los 

residuales, mientras que c es el número de cosechas (c = 2) y r es el número de réplicas 

(r = 3). 

5.3.5. Genotipado de la población, obtención de SNP y construcción del mapa 

genético 

Se cortó y liofilizó un trozo de 5 cm de la parte media de la hoja expandida más joven 

del tallo principal de cada planta del ensayo a campo. Las muestras fueron enviadas al 

DNA Sequencing Facility, del Centro Biológico de la Universidad de Winsconsin 

(Madison), para la extracción de ADN, el testeo de enzimas de restricción, la 

construcción de la biblioteca y la secuenciación del ADN. Se escogió la enzima 

ApeKI, dado su rendimiento de alta calidad y su uso común en secuenciación de novo. 

Los resultados de la secuenciación del ADN fueron analizados con el procedimiento 

UNEAK implementado en TASSEL 3.0 (Glaubitz et al., 2014), que no necesita de una 

secuencia de referencia. Se eligieron los valores por defecto de los parámetros del 

procedimiento UNEAK. La tasa de asignación de alelo se definió como la proporción 

de muestras que fueron cubiertas por al menos un fragmento. Los SNP asignados 
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fueron filtrados al 80 % de completitud, < 5 % de frecuencia de alelos minoritarios o 

raros y < 3 % de heterocigosis. 

Se compararon por pares los genotipos y se eliminó uno de los individuos de cada par 

cuando más del 97 % de los marcadores SNP fueron idénticos. La segregación de 

marcadores fue evaluada por la bondad de ajuste a la tasa de segregación mendeliana 

esperada con un test de chi-cuadrado y la corrección por Bonferroni para testeo 

múltiple (α = 0,05). La construcción del mapa de ligamiento fue realizada con el 

paquete «ASMap» de R (Taylor y Butler, 2017), con un p-valor fijado de 10-11 para el 

umbral de agrupamiento de marcadores con una fracción de recombinación máxima 

de 0,35. Las frecuencias de recombinación fueron convertidas a distancia de mapa (en 

cm) con la función Kosambi. El mapa de ligamiento final fue dibujado con la función 

plot.map del paquete «R/qtl» de R (Broman et al., 2003). 

5.3.6. Análisis de QTL 

Se realizó un análisis de QTL con el mapa de ligamiento obtenido mediante el mapeo 

por intervalos del paquete «R/qtl». Para realizar el mapeo de intervalos, se usó la 

función Haley-Knott y funciones no paramétricas. Se calculó el umbral de 

significancia para el logaritmo de probabilidades (LOD) con un test de 1000 

permutaciones (α = 0,05). 

Se generó una variable aditiva que contenga a GP y GF, que pondera a la germinación 

en las condiciones de 15/25 °C (GP) sobre la que ocurrió en el segundo período de 

germinación con condiciones óptimas (20/30 °C). El índice de germinabilidad se 

estimó con la formulación de Goodchild y Walker (1971) de la tasa de germinación de 

Timson (1965): 

Í𝑛𝑑𝑖𝑐𝑒 𝑑𝑒 𝑔𝑒𝑟𝑚𝑖𝑛𝑎𝑏𝑖𝑙𝑖𝑑𝑎𝑑 =  ∑ 𝐺 × (𝑡 − 𝑗)௧
 , 

donde Gi es la proporción de germinadas para el período de germinación i, t es el 

número total de períodos de germinación (t = 2) y j = i - 1. En síntesis, con esta 

ecuación se pondera la germinación obtenida en 15/25 °C, dado que el índice de 

germinabilidad = 2 × GP + (GF - GP), con un máximo valor posible igual a dos.  
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Se usó el índice de germinabilidad para estudiar posibles efectos epistáticos entre los 

QTL encontrados para las variables de germinación GP y GF. Se ajustó un modelo de 

regresión para múltiples QTL y la significancia de cada término se estimó por un 

ANAVA secuencial con la suma de cuadrados de tipo III. También, se compararon 

todas las posibles combinaciones entre los genotipos de los QTL encontrados por 

medio de una prueba t por pares con la corrección de Bonferroni para comparaciones 

múltiples. 

5.4. RESULTADOS 

5.4.1. Análisis del fenotipado de la germinación 

La población de RIL presentó una variación continua para todas las variables. Se 

registró una distribución sesgada hacia valores bajos para la germinación parcial (GP), 

mientras que, para la germinación final (GF), el sesgo fue hacia valores altos (figura 

1a y b). La correlación entre GP y GF no fue tan alta (r = 0,72), dado que entre los 

genotipos que mostraron bajo GP, hubo un subconjunto que alcanzó un alto GF durante 

el segundo período de germinación, pero otros genotipos no alcanzaron el 60 % de 

germinación (figura 1c). Hubo diferencias significativas entre los parentales para GP 

y GF: P. flavescens mostró valores menores que P. plurinerve (P < 0,001). Algunas 

RIL mostraron mayor GP que P. plurinerve (P < 0,0001), pero no hubo líneas 

recombinantes que presentaran menor GF que P. flavescens. No hubo efecto del 

momento de cosecha para GF, pero sí para la GP (P < 0,05), aunque la diferencia fue 

muy baja (GP promedio de verano = 0,080, GP promedio de otoño = 0,074). El efecto 

del genotipo tiene resultó la mayor fracción de la variabilidad total y resultó ser el 

efecto más importante. Esto se refleja en las altas heredabilidades que mostraron las 

dos variables de germinación (tabla 1). La interacción genotipo × cosecha fue 

significativa, tanto como factor fijo o aleatorio (tabla 1), pero su efecto fue muy  
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Figura 1: histogramas con la frecuencia de la población RIL para: a) la germinación 
parcial (GP) y b) la germinación final (GF). Las cuñas indican el valor promedio de 
los parentales: cuña negra = P. flavescens, cuña blanca = P. plurinerve. Las líneas 
horizontales marcan el intervalo de confianza al 95 %. c) Gráfica con las medias 
ajustadas para GP y GF en escala Logit de las 176 RIL (círculos grises), de P. 
flavescens (círculo negro) y de P. plurinerve (círculo blanco). Se incluyen los 
resultados de las dos cosechas. 

 

pequeño. Sólo cinco RIL mostraron diferencias significativas para la variable GP entre 

cosechas, mientras que otras siete fueron diferentes entre cosechas para la variable GF 

(P < 0,01). Por esta razón, se muestran los resultados con ambas cosechas combinadas 

(figura 1). 

5.4.2. Construcción del mapa genético 

Se construyó un mapa genético para la población de líneas recombinantes derivada 

de la hibridación entre P. flavescens y P. plurinerve. Entre las 176 RIL usadas en el  
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Tabla 1. Varianza estimada para cada factor del modelo, la partición de la 
varianza total y la heredabilidad en sentido amplio (H2) para la germinación 
parcial (GP) y la germinación final (GF), ambos en escala Logit. GxC = 
interacción genotipo x cosecha 
Variable de 
germinación Genotipo Cosecha GxC Bloque Surco Parcela Residual H2 
Logit 
(GP) 

Varianza 2,488*** 0,002 0,159*** 0,084* 0,160*** 0,017*** 1,072 0,878 

(% total) (62,5 %) (0,1 %) (4,0 %) (2,1 %) (4,0 %) (0,4 %) (26,9 %) 
 

Logit 
(GF) 

Varianza 1,447*** 0 0,284*** 0,039 0,208*** 0,013* 1,569 0,740 

(% total) (40,6 %) (0 %) (8,0 %) (1,1 %) (5,8 %) (0,4 %) (44,1 %) 
 

Número de 
grupos  

178 2 356 3 30 18 
  

Los asteriscos muestran nivel de significancia: *** < 0,001, ** < 0,01, * < 0,05 
 

ensayo, se verificó que hubo 29 que mostraron los mismos alelos en un muy alto 

número de marcadores SNP. Estos genotipos idénticos fueron descartados, por lo que 

la construcción del mapa genético y el análisis de QTL se realizó con las 147 RIL 

restantes. Se lograron obtener 1068 SNP validados, los cuales en total abarcan 3413 

cm, y se agruparon en 24 grupos de ligamiento (GL1-GL24, figura 2). Hubo grupos 

de ligamiento muy grandes, como GL17 (526 cm, 194 SNP), GL9 (370 cm, 84 SNP) 

y GL13 (299 cm, 114 SNP), mientras que otros no superaron los 40 cm y 15 SNP 

(GL8, GL10, GL21, GL22 y GL24).  

5.4.3. Localización de QTL para la germinación/dormición de semillas 

Se detectaron dos QTL (LOD > 4,1) para la germinación en 15/25 °C (GP, figura 2) 

en ambas cosechas (figura supl. 1a y c). El QTL en el GL1 (qGP-1) explica el 28,6 % 

de la variabilidad fenotípica observada y un efecto aditivo positivo cuando los dos 

alelos de P. plurinerve están presentes (tabla 2). El QTL en el GL20 (qGP-20) resultó 

con menor poder explicativo sobre GP, pero el efecto aditivo positivo se logra en 

genotipos que tienen alelos de P. flavescens en este locus (tabla 2). Otros dos QTL 

fueron detectados, los mismos en ambas cosechas, para la germinación final (GF, 

figura 2, figura supl. 1b y d). El QTL del GL13 (qGF-13) mostró un buen poder 

explicativo del fenotipo (16,6 %) y otro en el GL24 (qGF-24) presentó menor efecto 

sobre el carácter (tabla 2). Ambos QTL para GF presentan un efecto aditivo positivo  
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Figura 2: mapa genético con los 24 grupos de ligamiento y los 1068 marcadores SNP. 
A la izquierda del grupo de ligamiento que corresponde, se señala en azul la 
localización de los QTL para la germinación parcial (qGP-1 y qGP-20); en rojo, los 
QTL para la germinación final (qGF-13 y qGF-24). El ancho de los triángulos refleja 
el tramo aproximado donde el QTL resultó significativo. 

 

 
Tabla 2: descripción de los QTL detectados para la germinación parcial (GP) y la 
germinación final (GF). Se destaca la localización en el mapa, el marcador SNP 
asociado, el efecto aditivo y la variabilidad fenotípica explicada por el QTL (VFE). 

Fenotipo QTL 
Grupo 

ligamiento 
Posición 

(cM) 
Marcador 

SNP 
LOD 
(pico) Efecto aditivo1 VFE  

GP qGP-1 1 49 TP63417 14,3 + 0,120 (BB) 28,6 % 

qGP-20 20 259 TP36059 5,16 - 0,065 (AA) 5,5 % 

GF qGF-13 13 234 TP82262 6,76 + 0,066 (BB) 16,6 % 

  qGF-24 24 14 TP46971 4,24 + 0,038 (BB) 6,9 % 
1. El efecto aditivo se reporta en valores de proporción de germinación y en referencia a lo obtenido 
para P. flavescens. Entre paréntesis, se muestra el genotipo para cada locus que incrementa la 
germinabilidad. AA = alelos de P. flavescens; BB = alelos de P. plurinerve 
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cuando los dos alelos que corresponden a P. plurinerve están presentes (tabla 2). Los 

cuatro QTL aparecen tanto en la cosecha de verano como en la de otoño, lo que 

remarca el escaso efecto de la interacción genotipo × ambiente (figura supl. 1). 

5.4.4. Efectos epistáticos y comparación entre genotipos de los QTL 

Para el índice de germinabilidad, la distribución de las líneas recombinantes resultó 

similar a la una distribución normal. Hubo diferencias entre los parentales donde las 

medias ajustadas del índice fueron 0,46 y 1,23 para P. flavescens y P. plurinerve, 

respectivamente, la partición de la varianza resultó similar a lo obtenido para las otras 

variables y la heredabilidad fue de 0,94 (figura supl. 2, tabla supl. 1). Los QTL 

detectados para el índice de germinabilidad coinciden en localización, en el sentido 

del efecto aditivo, y resultaron similares en el porcentaje de la varianza fenotípica 

explicada con los QTL altamente significativos detectados para GP y GF (qGP-1 y 

qGF-13) (figura supl. 3, tablas supl. 2). 

Tabla 3: resultados del modelo de regresión para múltiples QTL para el índice de 
germinabilidad como variable y los QTL de mayor significancia (qGP-1 y qGF-13) 
como regresoras. VFE: variabilidad fenotípica explicada 

  df SC tipo III LOD VFE F 
Chi-

cuadrado P-valor 

qGP-1 6 3,29 9,71 21,4 % 8,17 0 1,43 x 10-7 *** 
qGF-13 6 2,08 6,48 13,5 % 5,17 0 7,88 x 10-5 *** 
qGP-1 × qGF-13 4 0,018 0,06 0,12 % 0,07 0,99 0,99 

Los asteriscos muestran nivel de significancia: *** < 0,001; ** < 0,01; * < 0,05 
 

 

Dado lo anterior, el índice de germinabilidad resultó una variable útil para estimar 

efectos epistáticos y comparaciones entre los genotipos posibles con los dos QTL 

mencionados. Ambos QTL resultaron significativos y cada uno explica una apreciable 

fracción de la variación fenotípica, mientras que no se registró interacción significativa 

entre los QTL (tabla 3). Los genotipos con alelos de P. plurinerve en qGP-1 o en qGF-

13 mostraron mayor IGA con respecto a los genotipos que en estos QTL tienen alelos 

de P. flavescens. Cuando los alelos de P. plurinerve están presentes en ambos QTL, 
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estos genotipos mostraron mayor índice de germinabilidad que aquellos que 

presentaron alelos de P. flavescens en alguno de los dos QTL (tabla 4). 

 

Tabla 4: p-valores de las pruebas t para cada una de las comparaciones entre 
genotipos posibles para los QTL qGP-1/qGF-13. El análisis se hizo con el 
índice de germinabilidad. Los A corresponden a alelos de P. flavescens y los 
B a alelos de P. plurinerve. 
  AA/AA AA/BB BB/AA 

AA/BB 0,077 - - 
BB/AA 0,001 1 - 

BB/BB 1,3 x 10-12 8,0 x 10-5 2,5 x 10-5 

N.o de genotipos: AA/AA = 38, AA/BB = 19, BB/AA = 30, BB/BB = 29 
 

5.5. DISCUSIÓN 

5.5.1. QTL para la dormición de semillas en Paspalum 

El método de fenotipado en nuestro trabajo incluyó la evaluación de la germinación 

en dos temperaturas consecutivas, primero 15/25 °C y luego 20/30 °C, diferente a lo 

usual en especies de cereales donde se usa una sola temperatura (Cantoro et al., 2016, 

Castro et al., 2010, Takeuchi et al., 2003). La elección estuvo basada en resultados 

previos de germinación de las dos especies parentales en las dos temperaturas usadas 

(Glison et al., 2023). Además, se puede detectar mayor número de QTL para la 

dormición al ampliar la cantidad de condiciones de germinación (Basnet et al., 2015, 

Kazmi et al., 2012, Zhang et al., 2005). Se esperaba una muy baja germinación de gran 

parte de la población luego de dos semanas a 15/25 °C, y pasarlas a una condición de 

20/30 °C posibilitó que se expresara la variabilidad existente entre las que no 

germinaron en 15/25 °C. Hay que tener en cuenta que, al haber hecho el fenotipado en 

dos temperaturas consecutivas, el período de 15/25 °C pudo haber servido como una 

leve estratificación. En este trabajo, la germinación final de P. flavescens y P. 

plurinerve fue mayor que en ensayos anteriores donde se usó sólo 20/30 °C (Glison et 

al., 2023). En definitiva, y gracias a lo hecho, la población de líneas recombinantes se 

pudo separar en tres grupos: i) líneas con muy baja dormición que lograron germinar 

a 15/25 °C, ii) líneas con un nivel medio de dormición que no germinaron a 15/25 °C, 
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pero sí luego a 20/30 °C, y, por último, iii) líneas con alta dormición en las que sólo 

germinó una fracción de las semillas a 20/30 °C. 

Se encontraron cuatro QTL para la población de líneas endocriadas recombinantes de 

Paspalum: dos QTL asociados a la germinación a 15/25 °C (qGP-1 y qGP20) y otros 

dos a la germinación final (qGF-13 y qGF-24). El hecho de que no hubiera 

coincidencias en localización entre los primeros y los segundos puede sugerir que las 

bases genéticas de la dormición a 15/25 °C son diferentes a las de 20/30 °C. Existen 

evidencias que pueden operar mecanismos de dormición y controles genéticos 

diferentes a distintas temperaturas (Li et al., 2013). También, los QTL de la 

germinación final pueden haber detectado loci que responden a la potencial 

estratificación de las semillas durante el período a 15/25 °C (Leon et al., 2006, Penfield 

et al., 2005). En todo caso, y sin duda, los cuatro QTL corresponden a la dormición de 

semillas, que se puede entender como el conjunto de los distintos controles sobre la 

germinación. 

El número de QTL asociados a dormición de semillas detectados es menor en 

comparación con lo obtenido para otras especies modelo como Arabidopsis, sorgo, 

cebada y trigo (Cantoro et al., 2016, Kumar et al., 2015, Castro et al., 2010, Alonso-

Blanco et al., 2003). Pero son razonables si se consideran poblaciones de mapeo de 

gramíneas estivales perennes, como los tres QTL detectados para la germinabilidad de 

una población de líneas endocriadas recombinantes generada a partir del cruzamiento 

interespecífico entre Setaria italica (L.) P. Beauv. con S. viridis (L.) P. Beauv. (Qie et 

al., 2014). Una posible explicación del bajo número de QTL detectados es que los loci 

qGP-1 y qGF-13 tienen efectos muy importantes sobre la dormición de semillas. Estos 

loci pueden estar solapando a otros de menor efecto. Hace falta más información para 

confirmar si hay más QTL asociados a dormición, entre otras cosas: probar 

condiciones de germinación diferentes, aumentar el número de líneas endocriadas 

recombinantes de la población o generar otras poblaciones a partir de nuevos 

cruzamientos interespecíficos. 

Los cuatro QTL descubiertos se localizaron en grupos de ligamiento diferentes. Por 

tanto, es muy probable que tengan segregación independiente. De todas formas, esto 
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debe ser confirmado con nuevos análisis con un mapa genético más robusto basado en 

un mapa de referencia. Es usual que, en poblaciones de mapeo de otras especies, los 

QTL para la dormición de semillas se localicen en diferentes cromosomas (Kumar et 

al., 2015, Alonso-Blanco et al., 2003). Por otra parte, no encontramos efectos 

epistáticos significativos entre los QTL con mayor efecto fenotípico, y el mayor 

componente genético fue el aditivo. A pesar de que han sido reportados efectos de 

dominancia y epistasis asociados a la dormición de semillas, el componente aditivo 

suele ser el más importante (Cantoro et al., 2016, Bentsink et al., 2010). Además, no 

se registró un efecto importante del momento de cosecha sobre la dormición, lo que 

explica la alta heredabilidad de los fenotipos evaluados. El componente genético 

heredable suele ser más importante que el ambiental para definir el nivel de dormición 

(Wagmann et al., 2012, Goggin et al., 2010, Meyer y Allen, 1999). Evidencias 

anteriores sobre la dormición de semillas en especies de Paspalum del grupo Dilatata 

han mostrado que el efecto materno suele ser leve en estas especies (Glison et al., 2023, 

2015).  

Se logró registrar segregación transgresiva en la población, donde algunas líneas 

recombinantes mostraron menor dormición de semillas que el parental con menor 

dormición (P. plurinerve). Típicamente, la segregación transgresiva sucede de la 

recombinación de parentales donde hay alelos favorables dentro del parental que es el 

de menor desempeño en la característica en estudio, o viceversa (Rieseberg et al., 

2003). En un trabajo previo, con progenies F3 derivadas del híbrido F1 que dio inicio 

a la población de mapeo del presente trabajo, se estimó que la probabilidad de 

encontrar segregación transgresiva en familias F∞ es mayor a 0,7 para características 

como biomasa, número de tallos fértiles y largo de lámina (Monteverde et al., 2022). 

Nuestros resultados confirman lo anterior para el caso de la dormición de semillas. Por 

tanto, deben existir loci donde los alelos de P. flavescens incrementan la 

germinabilidad más que los alelos de P. plurinerve. En nuestro trabajo, se logró 

detectar que el locus qGP-20 cumple con lo anterior, pero no debe ser el único. Los 

resultados indican que es posible alcanzar cultígenos de P. dilatatum con baja 
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dormición por medio de programas de largo plazo de mejoramiento de autógamas con 

las especies sexuales del grupo Dilatata.   

5.5.2. Consideraciones finales 

Los resultados de nuestro trabajo demuestran que la dormición de semillas en las 

especies de Paspalum del grupo Dilatata es determinado por al menos cuatro QTL. El 

siguiente paso será identificar los genes que explican los efectos de estos loci. A pesar 

de no tener tanta información genética de especies de Paspalum, los genes que 

comandan la dormición de semillas son lo suficientemente conservados, tal que es 

posible usar las secuencias consenso de especies modelo para poder detectar los genes 

y su expresión en especies silvestres (Huarte et al., 2014). Los resultados son 

suficientes para afirmar que es posible obtener con facilidad cultivares sexuales 

autógamos de Paspalum del grupo Dilatata con baja dormición de semillas. Los 

cultivares con menor dormición pueden presentar mejores características de 

emergencia e implantación (Glison et al., 2021). En Panicum virgatum y Paspalum 

notatum se lograron cultivares con baja dormición y mejor implantación en tan sólo 

cuatro generaciones de selección fenotípica (Anderson et al., 2009, Burson et al., 

2009). La variabilidad de la dormición de semillas en la población de líneas 

endocriadas recombinantes fue alta, lo cual demuestra el potencial de una hibridación 

interespecífica. Esta variabilidad se obtuvo sin explorar la amplia variabilidad dentro 

de cada especie parental (Sandro et al., 2019) o la variabilidad entre las cinco especies 

sexuales de Paspalum del grupo Dilatata, que también es muy importante (Glison et 

al., 2023). Todo esto, en suma, brinda una perspectiva promisoria para poder superar 

una de las principales limitantes que presentan estas especies para ser usadas en 

cultivos. 
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5.6. ANEXO: FIGURAS Y TABLAS SUPLEMENTARIAS 

 

Figura suplementaria 1. Valores de LOD para la variable GP (germinación parcial) de 
la cosecha de verano (a) y de otoño (c), y para la variable GF (germinación final) de 
la cosecha de verano (b) y de otoño (d), con respecto al mapa genético generado para 
la población de líneas recombinantes de Paspalum del grupo Dilatata. En el eje x de 
cada gráfica, se marcan los 24 grupos de ligamiento y los 1068 marcadores SNP. 
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Figura suplementaria 2. Histogramas con la frecuencia de la población de líneas 
recombinantes de Paspalum para el índice de germinabilidad (IGA). Las cuñas en cada 
gráfica indican el valor promedio de los parentales: cuña negra = P. flavescens, cuña 
blanca = P. plurinerve. Las líneas horizontales marcan el intervalo de confianza al 95 
%. 

 

 

Tabla suplementaria 1. Varianza estimada para cada factor del modelo, la partición 
de la varianza total y la heredabilidad en sentido amplio (H2) para el índice de 
germinabilidad (IGA). GxC = interacción genotipo x cosecha. 

Variable de   
germinación Genotipo Cosecha GxC Bloque Surco Parcela Residual H2 

IGA Varianza 0,1073*** 0 0,0087*** 0 0,0066*** 0,0006** 0,0519 0,936 

 
(% total) (61,3 %) (0 %) (5,0 %) (0 %) (3,8 %) (0,3 %) (29,6 %) 

 
N.o de 
grupos 

  178 2 356 3 30 18 

 
  

Significancia: *** < 0,001, **< 0,01, *< 0,05 
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Figura suplementaria 3. Valores de LOD con respecto al mapa genético generado para 
la población de líneas recombinantes de Paspalum del grupo Dilatata para el índice de 
germinabilidad (IGA). En el eje x de cada gráfica, se marcaron los 24 grupos de 
ligamiento y los 1068 marcadores SNP. 

 

 

Tabla suplementaria 2: descripción de los QTL detectados para el índice de 
germinabilidad (IGA) y con cuál de los QTL descubiertos para las variables GP y GF 
colocaliza cada uno. Se muestra la localización en el mapa, el marcador SNP asociado, 
el efecto aditivo y la variabilidad fenotípica explicada por el QTL (VFE).  

QTL 
Co-localiza 

con 
Grupo 

ligamiento 
Posición 

(cM) 
Marcador 

SNP 
LOD 

(pico)  
Efecto 
aditivo1 

VFE (multi) 

qIGA-1 qGP-1 1 49 TP63417 8,54 + 0,140 (BB) 21,3 % 

qIGA-13 qGF-13 13 234 TP82262 6,34 + 0,059 (BB) 13,6 % 

1. El efecto aditivo se reporta en valores de proporción de germinación y en referencia a lo obtenido 
para P. flavescens. Entre paréntesis, se muestra el genotipo para cada locus que incrementa la 
germinabilidad. AA = alelos de P. flavescens; BB = alelos de P. plurinerve 
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6. DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

6.1. PRINCIPALES RESULTADOS Y DISCUSIÓN GENERAL 

La dormición de semillas no ha sido una característica que, históricamente, se haya 

evaluado para seleccionar cultivares. Las especies más usadas para cultivos agrícolas 

y para pasturas no presentan dificultades para su implantación en casi ningún lugar del 

mundo. Esta ausencia de dificultades se debe a que presentan una dormición de 

semillas muy baja que se explica por la domesticación. Sin embargo, los desafíos que 

presenta la agricultura, como perennializar los sistemas productivos, contar con 

estrategias de regeneración de zonas degradadas o promover sistemas más 

agroecológicos, incluyen a menudo la propuesta de incorporar nuevas especies 

silvestres no domesticadas, muchas de estas nativas y con altos niveles de dormición 

de semillas. Los trabajos incluidos en esta tesis recorren diversas preguntas alrededor 

de la expresión fenotípica y la heredabilidad de la dormición de semillas para un 

conjunto de especies de gramíneas estivales perennes nativas estrechamente 

relacionadas que resultan de indudable interés para ser mejoradas y adoptadas para la 

producción de forraje. Cabe destacar que, durante la realización de estos trabajos, el 

conocimiento sobre el grupo Dilatata continuó su acumulación. De este modo, no todas 

las especies sexuales eran reconocidas como tal al inicio de los trabajos, sino que eran 

considerados biotipos sexuales de P. dilatatum. 

6.1.1. Principales resultados 

La emergencia de plántulas de los diferentes materiales de Paspalum evaluados en el 

capítulo 3 mostraron una fuerte influencia de la temperatura y el potencial hídrico del 

suelo. El momento de siembra que llevó a una mayor emergencia de plántulas, tanto 

con o sin riego, es la primavera temprana. A diferencia de lo esperado, las siembras en 

primaveras tardías con las temperaturas más altas resultaron en una menor emergencia 

que en primaveras tempranas, aún bajo un régimen de riego. El modelo optimizado 

para la proporción de emergencia resultó en que las altas temperaturas (> 20 °C) 

tienden a reducir la emergencia con respecto a temperaturas más frescas. Esto coincide 

con los resultados obtenidos en el capítulo 4, donde la estratificación cálida no reduce 



91 
 

la expresión de la dormición mientras que la estratificación fría si lo hace. Por otra 

parte. registramos diferencias claras en la emergencia de plántulas a campo entre los 

diferentes materiales (capítulo 3). En particular, se destacan las diferencias que 

mostraron los dos materiales referenciados como P. dilatatum (variedad Chirú y P. 

flavescens, según Rosso et al., 2022), donde P. dilatatum var. Chirú mostró mayor y 

más rápida emergencia que P. flavescens en la mayor parte de los escenarios 

ambientales. 

Se registraron diferencias significativas en la dormición de semillas entre las especies 

sexuales de Paspalum del grupo Dilatata (capítulo 4). Paspalum urvillei fue la especie 

que mostró menor dormición de semillas, que le permitió una alta proporción de 

germinación en un amplio rango de condiciones, donde se destacó su habilidad de 

germinar en temperaturas muy bajas. Sin embargo, P. urvillei mostró muy bajas 

proporciones de emergencia, sobre todo en situaciones donde no se suministró riego 

en los ensayos de emergencia (capítulo 3). El factor más relevante que explicó la 

variabilidad de la dormición de semillas dentro del grupo de líneas sexuales evaluadas 

fue la especie, aunque fue relevante la varianza entre líneas dentro de especies 

(capítulo 4). Mientras tanto, el efecto del momento de cosecha no fue significativo 

sobre la variabilidad de la dormición. Por otra parte, el nivel de dormición de semillas 

de cada especie, y la amplitud del nicho de germinación que lo anterior permite, fue 

asociado a comportamientos de hábitat de cada especie. La evaluación de esta 

característica funcional brindó evidencias que pueden explicar, en parte, la extensión 

y ubicación de las áreas con alta favorabilidad obtenida en los modelos de distribución 

de las especies. La baja dormición de semillas de P. urvillei le permite mostrar un 

amplio nicho de germinación, que explica su extendida distribución geográfica 

asociada a un comportamiento generalista del hábitat. Mientras tanto, las otras especies 

(P. dasypleurum, P. flavescens, P. plurinerve y P. vacarianum) mostraron mayores 

niveles de dormición de semillas, que expresan nichos de germinación más estrechos, 

asociados a comportamientos más especialistas del hábitat con áreas de distribución 

más restringidas y alopátricas. Las especies P. flavescens, P. plurinerve y P. 

vacarianum, que antes se las identificaban como biotipos sexuales de P. dilatatum, 
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mostraron un patrón de variabilidad de la dormición de semillas que se correlaciona 

con el nivel de precipitaciones en las épocas más secas y cálidas del año. 

La respuesta germinativa entre las especies P. flavescens y P. plurinerve fue siempre 

diferente, tanto en los resultados del capítulo 4 como los del capítulo 5. La población 

de líneas recombinantes endocriadas, obtenidas tras un cruzamiento de estas dos 

especies, resultó ser diversa genéticamente y mostró una amplia variabilidad fenotípica 

en la dormición de semillas. Algunas de las líneas evidenciaron fenotipos extremos 

que demuestran segregación transgresiva (capítulo 5). La varianza genética de las 

variables de germinación fue significativa, mientras que la varianza ambiental fue muy 

baja, dando una heredabilidad en sentido amplio de la dormición de semillas muy alta. 

El análisis de QTL detectó cuatro loci con efecto significativo sobre las variables 

germinativas. No se registró evidencia de que estos QTL muestren interacción.   

6.1.2. Discusión general 

El nivel de dormición de semillas que expresa cada genotipo de Paspalum tiene una 

importante influencia en la velocidad y cantidad de plántulas emergidas a campo. En 

trabajos anteriores, se reportó que P. dilatatum var. Chirú muestra una dormición de 

semillas mucho más baja que apomícticos pentaploides y que P. flavescens (Glison et 

al., 2017, 2015), por lo que los resultados de emergencia obtenidos en el capítulo 3 

concuerdan con lo esperado. Sin embargo, P. urvillei mostro al mismo tiempo bajo 

nivel de dormición y baja emergencia de plántulas, lo que discrepa con lo anterior. 

Una explicación plausible es que las características posgerminativas de P. urvillei, 

como la tasa de crecimiento inicial o la mortalidad de plántulas, sean los «cuellos de 

botella» para la implantación de esta especie (Donohue et al., 2010). Por otro lado, los 

resultados de la emergencia de plántulas obtenidos en diferentes momentos del año 

permiten sugerir que las siembras en fechas tempranas de primavera son las mejores 

para obtener una mayor implantación. A pesar de ser una especie estival, las siembras 

de primavera tardía pueden verse afectadas por una mayor expresión de la dormición 

por las altas temperaturas, y no sólo por una mayor chance de que ocurra un déficit de 

agua (Cornaglia, 2003). La respuesta aparentemente dual a la temperatura, donde las 

semillas precisan altas temperaturas para germinar pero las altas temperaturas también 
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aumentan la expresión de la dormición, es algo esperable y fue reportado para otras 

especies estivales (Batlla y Benech-Arnold, 2010, Duclos et al., 2014). 

La variabilidad en la dormición de semillas dentro el grupo Dilatata se refleja de gran 

manera en las diferencias registradas entre las especies sexuales. Los materiales 

naturales apomícticos no muestran gran variabilidad en esta característica, excepto la 

variedad Chirú (Glison et al., 2015). Las diferencias en la dormición de semillas entre 

las especies sexuales tienen un sentido ecológico y evolutivo, donde las respuestas 

germinativas mostradas determinan la extensión y ubicación del área de sus 

distribuciones geográficas. En el caso de las especies más especialistas, con 

distribuciones restringidas y alopátricas, el nivel de dormición que presenta cada una 

puede determinar que cada especie sea la más adaptada para el nicho de regeneración 

que ocurre en su localidad, pero no sean capaces de competir de buena forma en las 

localidades donde dominan las otras especies (Grubb, 1977, Jiménez-Alfaro et al., 

2016). La ausencia de un efecto significativo del momento de cosecha refleja una baja 

influencia del efecto materno sobre la dormición de semillas. Se han reportado 

resultados similares en trabajos anteriores con otros genotipos dentro del grupo 

Dilatata (Glison et al., 2017, 2015). La plasticidad de la dormición se puede considerar 

una característica que pueden presentar las especies en mayor o menor grado que 

brinda mayor adaptabilidad y está definido genéticamente (Mitchell et al., 2017, 

Chiang et al., 2011). Es probable que las especies del grupo Dilatata no tengan 

mecanismos genéticos que provoquen mayor expresión de la plasticidad en la 

dormición de semillas, y que el fenotipo de germinación que evidenciamos esté 

fuertemente determinado por el genotipo. Además de la variabilidad entre especies, 

debemos sumar la variabilidad intraespecífica entre poblaciones de la misma especie. 

Los resultados obtenidos logran demostrar que existe, pero no permiten estimar su 

magnitud.  

Los estudios sobre las especies sexuales del grupo Dilatata estuvieron, con frecuencia, 

vinculados a la posibilidad de incrementar la variabilidad genética de los materiales 

apomícticos. En la actualidad, se las puede considerar puntos de partida para obtener 

cultígenos por medio de métodos tradicionales de mejoramiento (Monteverde et al., 
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2022). Dado que los problemas de implantación que limitan la adopción de cultivos de 

Paspalum se explican en buena medida por el nivel de dormición de las semillas, y 

que las especies sexuales del grupo constituyen un panel diverso de genotipos que 

expresan fenotipos de dormición diferentes, resultaba interesante conocer el 

mecanismo de herencia de esta característica. La dormición de semillas resultó una 

característica con alta heredabilidad, lo que se explica en parte por la baja plasticidad 

del fenotipo evidenciada en estas especies. Al igual que en análisis similares con otras 

especies (Cantoro et al., 2016, Bentsink et al., 2010), la dormición de las semillas es 

controlada por varios QTL y no se encontró evidencias de interacciones epistáticas. 

Esto sugiere que esta característica está controlada por mecanismos genéticos y 

moleculares aditivos independientes (Bentsink et al., 2010), lo que se traduce en que 

la expresión de la dormición depende de la sumatoria de alelos favorables o 

desfavorables en cada QTL detectado. El hecho que haya habido líneas con fenotipos 

transgresivos se puede explicar que en algún QTL el alelo que expresa menor 

dormición se encuentre en el padre de mayor dormición. Esto sugiere que la 

variabilidad potencial de la dormición de semillas que se puede obtener mediante 

cruzamientos interespecíficos es muchísimo mayor a la existente en la naturaleza, que, 

de todas formas, es inmenso.  

Cabe aclarar que el fenotipado de la dormición realizado en el capítulo 5 es parcial, 

dado que sólo se analizó la respuesta germinativa de semillas recién cosechadas ante 

dos condiciones de temperatura. El nivel de dormición de semillas también se puede 

evidenciar en la respuesta a condiciones que reduzcan la dormición primaria, como el 

almacenamiento en seco o la estratificación en frío, o a condiciones que impongan la 

dormición secundaria. En Arabidopsis, Cadman et al. (2006) registraron diferencias 

en el transcriptoma según el estado o nivel de dormición de las semillas (dormición 

primaria, dormición primaria removida o dormición secundaria). Lo anterior es 

perfectamente trasladable a las especies de Paspalum analizadas en nuestro trabajo, lo 

cual sugiere que cada uno de estos estados posibles puede estar controlado por un 

conjunto de genes diferente a los detectados en nuestros análisis que estén ubicados en 

otros loci. 
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6.2. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS 

La dormición de semillas es muy variable entre las especies sexuales de Paspalum del 

grupo Dilatata, dado a que es una característica adaptativa sujeta a selección natural 

que explica en buena medida la persistencia de las poblaciones en las distribuciones 

geográficas reportadas. Su alta heredabilidad y la posibilidad de segregación 

transgresiva apuntan a que es posible obtener cultígenos a partir de estas especies con 

métodos de mejoramiento tradicional. Estos cultígenos, además de presentar 

características atractivas para la producción de forraje, deberán mostrar baja dormición 

que facilite su implantación y, por tanto, su adopción productiva. Para ello, es 

necesario incorporar métodos de evaluación de la dormición dentro del programa de 

mejoramiento. En la actualidad, se están desarrollando proyectos donde se evaluará la 

producción de pasturas que incluyen materiales sexuales de Paspalum, entre los que 

hay algunas líneas que mostraron baja dormición.  

Se detectaron los primeros QTL asociados a la dormición de semillas en especies de 

Paspalum. A partir de este resultado, tenemos la chance, en futuros trabajos, de 

descubrir qué genes hay en esas regiones, si son genes homólogos a los hallados en 

otras especies que tienen efectos sobre la dormición, y cuáles son sus patrones de 

transcripción. Además, los diferentes alelos dentro de estas regiones están asociados a 

marcadores moleculares específicos, lo cual puede facilitar el mejoramiento y la 

selección del cultígeno. 

En definitiva, el presente trabajo, en su conjunto, revela la importancia del estudio de 

la dormición de semillas con distintos abordajes para colaborar con el objetivo de 

obtener materiales de la variabilidad natural con mayor chance de ser propagados y 

reproducidos por semilla. Es deseable que los futuros esfuerzos de evaluación de 

especies nuevas, nativas o exóticas, incluyan la caracterización de la dormición de 

semillas, para no escoger materiales que pueden ser muy atractivos por características 

productivas (producción de granos, producción de forraje, longitud de ciclo), pero que 

cuya adopción fracase porque su implantación no sea la adecuada por no estar adaptada 

a los agroecosistemas.  
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