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                                                         RESUMEN 

 
Lithospermum arvense es una maleza anual facultativa de invierno de 

creciente importancia en sistemas agrícolas de la región semiárida del sud-

sudoeste de la provincia de Buenos Aires, Argentina. Los mayores niveles de 

abundancia de L. arvense se han observado en las zonas de mayor aptitud agrícola 

donde los sistemas de labranza conservacionista alcanzan los más altos niveles de 

adopción y difusión. La implementación de prácticas de manejo conservacionista, 

como la labranza cero, produce cambios en el patrón de distribución vertical de 

las semillas en el suelo en relación con los sistemas de labranza convencional. 

Asimismo, el carácter estacional e irregular de las precipitaciones de la región 

afecta el patrón de germinación de las malezas. Los objetivos generales del 

presente trabajo de tesis consistieron en: (a) estudiar aspectos de la ecología del 

banco de semillas de L. arvense a fin dilucidar algunas de las causas del 

incremento de la abundancia de la especie en la región, y (b) comprender y 

modelar los cambios en el nivel de dormición de las semillas a fin de poder 

predecir la germinación y emergencia a campo con miras a instrumentar prácticas 

más eficientes y sustentables de control. Se llevaron a cabo experimentos a campo 

con la finalidad de estudiar la dinámica de la dormición, germinación y 

mortalidad de semillas en el banco bajo condiciones contrastantes de profundidad 

de enterramiento de semillas y de regimenes hídricos fluctuantes de suelo. 

Complementariamente, se estudió el efecto de la profundidad de enterramiento 

sobre la germinación y la emergencia bajo condiciones controladas de laboratorio. 

Se observó una marcada reducción de la germinación y la emergencia con el 

incremento de la profundidad de enterramiento. Los cambios en el nivel de 

dormición en el banco de semillas estuvieron regulados por la temperatura del 

suelo, mientras que la profundidad de enterramiento o el régimen hídrico del suelo 

no ejercieron un efecto definido sobre dicho atributo poblacional. Se observó un 

incremento en la mortalidad de las semillas con el aumento de la profundidad de 

enterramiento. Los resultados obtenidos bajo las condiciones ambientales 

evaluadas sugieren que la proporción de semillas viables se reduciría luego de dos 

años de enterramiento a < 10 % de la población inicial. A fin de cuantificar los 

requerimientos térmicos para la salida de la dormición de L. arvense, las semillas 

fueron almacenadas a temperaturas constantes en condiciones de laboratorio 
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durante distintos periodos de tiempo. Los cambios en el nivel de dormición 

poblacional fueron adecuadamente descritos a través de un índice de tiempo-

térmico que permitió establecer relaciones funcionales entre la acumulación de 

unidades de tiempo-térmico para la salida de la dormición y la tasa de cambio de 

los parámetros térmicos y de hidrotiempo de la población. Los modelos 

desarrollados fueron validados con datos independientes mostrando una aceptable 

capacidad para predecir los cambios en el nivel de dormición permitiendo estimar 

las distintas fracciones de la población de semillas capaces de germinar dada una 

determinada condición térmica o hídrica del ambiente. 
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ABSTRACT 

 

Lithospermum arvense is a facultative winter annual weed of increasing 

importance in agricultural systems of the semiarid region of the south-southwest 

area of the Buenos Aires province, Argentina. L. arvense higher abundance levels 

were observed in the areas of higher agricultural aptitude where conservationist 

tillage systems reach the highest adoption and diffusion levels. The 

implementation of conservationist tillage practices, such as non-tillage, produce 

changes on the vertical pattern of seed distribution in the soil in relation to 

conventional tillage systems. Likewise, the seasonal and irregular pattern of 

precipitation of the region affects the germination pattern of weeds. The main 

objectives of the present thesis were: (a) to study aspects of the seed bank ecology 

of L. arvense in order to elucidate some of the reasons of the abundance increment 

of this species in the region, and (b) to comprehend and model the changes in the 

level of seed dormancy in order to be able to predict seed germination and field 

emergence aiming to reach more efficient and sustainable weed control practices. 

Field experiments were conducted in order to study seed dormancy, germination 

and mortality dynamics in the seed bank under contrasting conditions of seed 

burial depth and fluctuating soil water regimes. Also, the effect of seed burial 

depth on seed germination and seedling emergence was studied under laboratory 

controlled conditions. A significant reduction of seed germination and seedling 

emergence was observed as seed burial depth increased. Dormancy changes in the 

seed bank were regulated by soil temperature, while the effect of seed burial depth 

or the soil water regime was not conclusive. An increment on seed mortality was 

observed as seed burial depth increased. Observed results under the evaluated 

environmental conditions suggest the amount of viable seed would be reduced to 

< 10 % of the initial population after two years of burial. In order to quantify the 

thermal requirements for L. arvense dormancy loss, seeds were stored at constant 

temperatures under laboratory conditions during different time periods. Changes 

in the dormancy level of the seed population were adequately described by means 

of a thermal-time index which allowed establishing functional relations between 

the accumulation of thermal-time units for seed dormancy release and the rate of 

change of thermal and hydrotime parameters of the population. Developed models 

were validated using independent data showing an acceptable capacity to predict 
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seed dormancy changes and allowing the estimation of the different fractions of 

the seed population which are able to germinate given a certain thermal or hydric 

environmental condition.  
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CAPITULO I 

 

INTRODUCCIÓN 

 

1.1 Descripción de la especie 

 

Lithospermum arvense L. (=Buglossoides arvensis (L.) I.M. Johnston) es 

una especie dicotiledónea anual facultativa de invierno perteneciente a la familia 

Boraginaceae. Es una hierba erecta de 15 a 70 cm de altura con pelos estrigosos, 

raíz pivotante y tallo ramificado desde la base (Fig. 1.1A). Presenta hojas alternas, 

simples, enteras, oblongo-lanceoladas a lineares de 2 a 5 cm de longitud, pilosas, 

sésiles o subsésiles. Las flores se disponen en cimas escorpioides muy cortas; 

corola sub-infundibuliforme, blanca, de 5 a 7 mm de largo; estambres inclusos 

(Fig. 1.1B). Fruto formado por cuatro núculas de aprox. 2,5 a 3 mm de largo, 

ovoide cónicas, gris parduscas, aquilladas, rugoso-tuberculadas y duras (Fig. 

1.1C). L. arvense presenta un hábito de crecimiento indeterminado, florece desde 

principios a mediados de la primavera y los frutos alcanzan la madurez hacia fines 

de dicha estación (Marzocca et al., 1976). 
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Fig. 1 Planta de L. arvense en estado reproductivo (A), inflorescencia apical (B) y 

núcula.   

 

Es una planta originaria de Eurasia encontrándose distribuida 

principalmente en Europa, América, centro y este de Asia, Irán, norte de África y 

oeste de Siberia (USDA, 2009). En América se la encuentra como especie 

adventicia en suelos modificados (orillas de caminos, vías férreas, etc.) y como 

maleza en cultivos de trigo, cebada y lino, principalmente asociada a suelos 

arenosos (Marzocca et al., 1976). En Estados Unidos, es una maleza ampliamente 

distribuida y especialmente problemática en cereales de invierno (Whitson, 2004). 

En Argentina se la conoce con el nombre común de ‘yuyo moro’ o ‘mijo de sol’ y 

se encuentra citada como maleza en la región de Bahía Blanca (Lamberto et al., 

1997).  
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1.2 Problemática de la región semiárida del sud-sudoeste bonaerense 

 

1.2.1 Descripción general de la región 

 

La región del sud-sudoeste bonaerense se extiende desde el sur de la Sierra 

de la Ventana hasta el río Negro cubriendo una superficie de 6.424.688 ha. Dicha 

región se caracteriza por poseer un clima templado semiárido con gran 

variabilidad espacial en las temperaturas y espacio-temporal en las precipitaciones 

(Campo et al., 2004). 

 

La temperatura media anual oscila entre los 14 y 20 ºC, aunque durante la 

estación cálida son frecuentes los registros que llegan a valores extremos 

superando los 40 ºC. Las lluvias se reducen en sentido noreste-suroeste, siendo de 

aproximadamente 800 mm al norte y de 280 mm en el extremo sur. El régimen de 

precipitaciones presenta máximos en primavera y en otoño y mínimos en invierno. 

Sin embargo, en los últimos años se observó un incremento en las precipitaciones 

durante los meses de verano, mientras que en los meses de otoño el milimetraje 

tuvo una distribución irregular (Zapperi et al., 2007). La gran variabilidad 

temporal en la distribución de las precipitaciones constituye una característica de 

las regiones áridas y semiáridas (Buschiazzo et al., 2007).  

 

Los suelos dominantes en la región pertenecen al orden Molisoles y 

Entisoles (Soil Taxonomy, 1999). Son suelos de textura gruesa variable, entre 

franco y franco-arenosos, de buen drenaje y permeabilidad. Sus principales 

limitaciones son la aridez, la presencia de tosca subyacente, la baja capacidad de 

retención hídrica y el riesgo de erosión eólica.  

 

Los vientos predominantes de la región provienen del cuadrante noroeste 

durante las estaciones de otoño, invierno y primavera; en verano predominan los 

vientos de dirección sudeste y noreste (Sánchez et al., 1998). La velocidad 

promedio anual del viento oscila entre 10 y 15 km h-1, con máximos en primavera. 

Durante los meses de primavera y verano es frecuente durante el día la 

combinación de vientos superiores a los 30 km h-1 con temperaturas del aire 

mayores a los 25 ºC. Así, el viento resulta el principal factor erosivo en los suelos 
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de la región, combinado con el aumento de las temperaturas primaverales que 

favorecen el secado del suelo. Los porcentajes de la superficie afectada por la 

erosión eólica oscilan entre el 8 y 36 % de la superficie total de cada partido de la 

región alcanzado intensidades de erosión moderadas a graves (Sánchez et al., 

1998). 

 

1.2.2 Zonas agroecológicas de la región  

 

Dentro de la región se han definido cinco zonas agroecológicas (Fig. 1.2) 

de acuerdo a factores edáficos y de aptitud de uso de la tierra, establecidas por el 

proyecto RIAN (Red de Información Agropecuaria Nacional) del INTA (INTA, 

2009). 

 

1.2.2.1 Zona Guaminí 

 

Comprende los partidos de Guaminí, norte de Adolfo Alsina, parte del 

noroeste de Coronel Suárez y parte Saavedra abarcando un área de 991.865 ha. 

Los suelos predominantes presentan textura arenosa y estructura granular, por lo 

cual presentan alta susceptibilidad a la erosión eólica e hídrica. Los sistemas de 

producción predominantes en el área son ganadero-agrícolas. Los suelos con 

aptitud agrícola ganadera son poco profundos, medianamente bien provistos de 

materia orgánica con buen drenaje y buena estructura. Por su parte los suelos con 

aptitud ganadera presentan serias limitaciones, con severa susceptibilidad a la 

erosión, peligro de anegamiento e inundación, baja disponibilidad de nutrientes y 

alta probabilidad de sequía. La fase agrícola comprende la sucesión de cultivos de 

cosecha con intercalación de periodos de barbecho. Los cultivos anuales 

predominantes son girasol, maíz, sorgo y soja. También se cultivan trigo, avena y 

centeno. La fase ganadera bovina (invernada, tambo, recría) se desarrolla sobre la 

base de pasturas cultivadas plurianuales y verdeos en rotación con ciclos cortos de 

cultivos de cosecha.  
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1.2.2.2 Zona Puán 

 

Esta zona comprende el centro del partido de Adolfo Alsina, norte del 

partido de Puán y el partido de Saavedra, totalizando 363.021 ha. Los suelos 

predominantes presentan textura franco-arenosa, donde la tosca varía entre los 15 

y 60 cm de profundidad. En general presenta alto contenido de materia orgánica y 

buena estructura con baja susceptibilidad a la erosión hídrica. La aptitud general 

de este sector es ganadero-agrícola. Los cultivos principales son trigo, avena y en 

menor medida cebada cervecera. Los cultivos de verano son de escasa 

significación (girasol y sorgo forrajero) principalmente debido al marcado déficit 

hídrico estival. La producción ganadera principal es la bovina (invernada, recría, 

tambo) básicamente sobre pasturas cultivadas plurianuales y verdeos.  

 

1.2.2.3 Zona Sierra de la Ventana 

 

Esta zona cubre 1.361.950 ha y esta integrada por el partido de Coronel 

Suárez, Coronel Pringles, centro-este del partido de Saavedra y centro-oeste de 

Tornquist. Esta zona se caracteriza por una gran variabilidad en la aptitud de uso 

de los suelos debido a los accidentes geográficos propios del Sistema de Ventania. 

En general predominan los suelos de textura franco-arenosa, con fuertes 

limitaciones de profundidad por la presencia de tosca entre 15 y 60 cm. Sin 

embargo, en las pendientes y senos entre lomas se encuentran suelos profundos, 

de textura franca fina, con un espesor del horizonte superficial A1 de 20 a 30 cm, 

con alto contenido de materia orgánica y buena estructura. La limitante más 

importante de los suelos es la profundidad y el riesgo de erosión hídrica. Los 

principales cultivos del área son: trigo pan y candeal, girasol, maíz, soja, cebada 

cervecera, avena para forraje,  avena para cosecha, centeno y alpiste. 

 

1.2.2.4 Zona Bahía Blanca 

 

Abarca en la provincia de Buenos Aires el sur del partido de Adolfo 

Alsina, centro y sur del partido de Puán, oeste del partido de Tornquist, oeste del 

partido de Saavedra, partidos de Bahía Blanca y Coronel Rosales, cubriendo una 

superficie de 1.207.852 ha. Los suelos predominantes son de textura franco-
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arenosa muy fina con bajos niveles de materia orgánica y limitaciones de 

profundidad por presencia de tosca. Poseen drenaje natural excesivo, baja 

capacidad de retención de agua que junto a las sequías estacionales prolongadas 

incrementan el riesgo de erosión eólica. Los sistemas preponderantes en la zona 

son mixtos, ganadero-agrícolas orientados a la cría e invernada según las zonas. El 

trigo es el principal recurso agrícola del área observándose un incremento 

significativo del área cultivada durante los últimos años, principalmente debido a 

factores económicos y climáticos. También es importante el cultivo de girasol y 

en menor escala la cebada cervecera.   

 

1.2.2.5 Zona Villarino y Patagones 

 

Abarca los partidos de Villarino y Patagones totalizando 2.500.000 ha. 

Presenta suelos de textura arenosa a arenosa-franca con escaso contenido de 

materia orgánica, muy sueltos y con alta susceptibilidad a la erosión eólica. 

Predominan los sistemas mixtos ganadero-agrícolas con preponderancia de la cría 

bovina. El cultivo de trigo se realiza en menor escala y se encuentra asociado al 

desencadenamiento de procesos graves de erosión eólica y de agotamiento de los 

nutrientes del suelo (Kruger et al., 2005). Se estima que en dicha zona 190.000 ha 

están afectadas por erosión eólica moderada y unas 45.000 ha por grave (Sánchez 

et al., 1998). En el valle irrigado del río Colorado predomina la actividad 

hortícola, principalmente el cultivo de cebolla.  

 

1.2.3 Limitantes productivas edafoclimáticas y sistemas de labranza 

 

Las características edafoclimáticas que definen el potencial de rendimiento 

del trigo como cultivo preponderante en la región son la irregularidad climática 

con alternancia de años secos y húmedos, el déficit hídrico al final de la primavera 

y los suelos con escasa profundidad que limitan la capacidad de almacenamiento 

de agua (Galantini et al., 2009). Al respecto, Kruger et al. (2005) indican que el 

advenimiento de sistemas de labranza conservacionista en la región semiárida 

redundaría en un mejoramiento progresivo de la productividad en comparación 

con sistemas de labranza convencional, principalmente debido a un manejo más 

eficiente del agua y a un mejor control de la erosión, tanto eólica como hídrica. La 
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implementación de sistemas de labranza conservacionista resulta aún de carácter 

incipiente, sin embargo se observa un aumento progresivo en la adopción de dicha 

tecnología. Un relevamiento reciente indica que aproximadamente el 30 % de la 

superficie cultivada en la región se encuentra bajo siembra directa (Gigón et al., 

2008).  

 

1.2.4 Distribución y abundancia de L. arvense 

 

A partir de un relevamiento realizado sobre las comunidades de malezas 

de la región durante las campañas de trigo 2006/07 y 2007/08, Gigón et al. (2008) 

determinaron que L. arvense es una de las malezas más frecuentes (Fig. 1.2). La 

mayor frecuencia de aparición se registró en la zona de Villarino y Patagones 

(52,6 % de los lotes con presencia de L. arvense), seguida por Puán (16,7 %), 

Bahía Blanca (12,8 %), Guaminí (9,8 %) y Sierra de la Ventana (1,9 %). 

Asimismo, dichos autores determinaron que la mayor frecuencia de lotes de trigo 

con alta a muy alta infestación de la maleza se registraba en las zonas de Puán y 

Bahía Blanca, mientras que en Villarino y Patagones la severidad de las 

infestaciones resultaban bajas a moderadas. Dichas diferencias en los niveles de 

infestación entre las zonas de Puán-Bahía Blanca y Villarino-Patagones podrían 

deberse a diferencias en el nivel de agriculturización de las mismas. De hecho, los 

mayores niveles de infestación observados coinciden con las zonas de mayor 

aptitud agrícola de la región donde las nuevas tecnologías, entre ellas la labranza 

conservacionista alcanzan los mayores niveles de adopción y difusión.  
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Fig. 1.2. Distribución de las malezas de mayor importancia en las distintas zonas 

agroecológicas del sud-sudoeste bonaerense (tomado de Gigón et al., 2008).   
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1.3 Ecología del banco de semillas  

 

Según Baskin y Baskin (1998) el banco de semillas se define como la 

reserva de semillas viables no germinadas en un hábitat determinado. Henderson 

et al. (1988) desde un punto de vista más ecológico, definen al banco de semillas 

del suelo como el conjunto de semillas que representan el potencial regenerativo 

de las comunidades vegetales.  

 

Thompson y Grime (1979) establecieron una clasificación basada en dos 

clases generales de bancos de semillas: transitorio y persistente. Según dichos 

autores un banco transitorio es aquel en el cual las semillas que lo componen 

presentan una viabilidad menor o igual a un año, mientras que un banco 

persistente esta compuesto por semillas cuya viabilidad se extiende por uno o más 

años. A su vez, Thompson y Grime (1979) identificaron dos tipos de banco 

transitorio (tipo I y II) y dos de banco persistente (tipo III y IV). Los bancos 

transitorios tipo I y II corresponden a especies cuyas semillas germinan durante el 

otoño y la primavera luego de la dispersión natural, respectivamente. Por su parte, 

los bancos persistentes se diferencian según el tamaño de la reserva de semillas 

remanente luego del período de germinación que sucede a la dispersión natural de 

las semillas. En el banco persistente tipo III la mayoría de las semillas germinan 

en el otoño luego de la dispersión quedando una reserva menor de semillas viables 

sin germinar. Contrariamente, en el banco persistente tipo IV una fracción 

pequeña del banco germina luego de la dispersión quedando un gran reservorio de 

semillas para los años subsiguientes. Según una versión modificada de dicha 

clasificación propuesta por Bakker et al. (1996), los bancos persistentes se 

subdividen en dos categorías: de corta duración (entre 1 y 5 años) y de larga 

duración (5 o más años).  

 

La formación de bancos persistentes constituye una importante vía de 

supervivencia para especies anuales en hábitats con condiciones ambientales poco 

predecibles (Cohen, 1966). De hecho, el banco de semillas del suelo constituye la 

principal forma de perpetuación de las malezas anuales en los agroecosistemas. 

Baskin y Baskin (2006) enfatizaron la importancia del estudio de la dinámica de 

las semillas en bancos persistentes a fin de poder comprender la ecología de la 
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germinación en las especies maleza. Schafer y Chilcote (1969) desarrollaron un 

modelo que describe tal dinámica sobre la base de los componentes que definen la 

persistencia de las semillas en el suelo: 

 

     S = Pex + Pend + Dg + Dn                                          (ec. 1.1) 

 

donde S representa la proporción de semillas enterradas en el suelo en un 

momento determinado en el tiempo, Pex es la proporción de semillas del banco 

persistente cuya germinación se encuentran impedida por la acción de factores 

exógenos o ambientales desfavorables, Pend representa la proporción de semillas 

incapaces de germinar por la acción de factores de tipo endógeno (dormición), Dg 

simboliza la proporción de semillas que germinan in situ y consecuentemente 

dejan de formar parte del banco y Dn representa la mortalidad de semillas por 

predación y envejecimiento. 

 

Numerosos estudios han sido conducidos con la finalidad de obtener 

información sobre los componentes de dicho modelo (Zorner et al., 1984; Jansen 

y Ison, 1995; Chauhan et al., 2006; Mennan y Zandstra, 2006). Zorner et al. 

(1984) trabajando con semillas de Avena fatua enterradas a distintas 

profundidades en el perfil del suelo y exhumadas a intervalos regulares de tiempo 

observaron una reducción en la germinación in situ y un incremento en la 

mortalidad con el aumento de la profundidad de enterramiento. Contrariamente, 

Froud-Williams et al. (1984) observaron que el enterramiento de las semillas de 

A. fatua favorecía la germinación de dicha especie. Jansen y Ison (1995) 

determinaron que las principales fuentes de pérdida en los bancos de semillas de 

Trifolium balansae y Trifolium resupinatum se debían a la germinación in situ y a 

la predación. Chauhan et al. (2006) registraron mayores porcentajes de 

germinación in situ a partir de semillas de Lolium rigidum enterradas a 5 cm de 

profundidad respecto de semillas ubicadas sobre la superficie del suelo, 

atribuyéndole mejores condiciones térmicas e hídricas a las semillas enterradas 

superficialmente. Paralelamente, dichos autores atribuyeron los mayores 

porcentajes de mortalidad observados sobre la superficie del suelo a la exposición 

de las semillas a mayores fluctuaciones ambientales que podrían promover una 

falla en el metabolismo de las mismas. Grundy et al. (1996) reportaron una 
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reducción en la emergencia de las plántulas de diferentes especies maleza con el 

aumento de la profundidad de enterramiento de las semillas. Sin embargo, dichos 

autores no explicitan las causas de tal reducción, pudiendo deberse tanto a una 

reducción en la germinación in situ como a la incapacidad de las plántulas para 

alcanzar la superficie del suelo y fotosintetizar. La emergencia de las plántulas 

varía con la profundidad de enterramiento y el tamaño de las mismas, siendo éste 

último factor un indicador de la cantidad de reservas acumuladas (Baskin y 

Baskin, 1998). De hecho, el agotamiento de las reservas energéticas seminales ha 

sido indicado como el factor determinante de la muerte de las plántulas antes de 

alcanzar la superficie del suelo (Weaver y Cavers, 1979; Pierce y Cowling, 1991; 

Jansen y Ison, 1995).  

 

Cousens y Moss (1990) aplicando un modelo matricial para predecir el 

movimiento de las semillas en suelos agrícolas determinaron que el patrón de 

distribución vertical de las mismas en la capa arable del suelo variaba con el 

sistema de labranza. Yenish et al. (1992) comparando el efecto de distintos 

sistema de labranza sobre el patrón de distribución vertical de las semillas 

observaron que en condiciones de labranza cero el 60 % de las semillas se 

localizaba en el primer centímetro del perfil y luego la densidad se reducía en 

forma logarítmica. En el mismo estudio se determinó que en sistemas de labranza 

convencional la distribución vertical de las semillas seguía un patrón 

relativamente uniforme en la capa arable del suelo. Ghersa y Martínez-Ghersa 

(2000) aplicando los modelos de distribución vertical y longevidad de semillas 

desarrollados por Bekker et al. (1998) encontraron una relación inversa entre la 

proporción de semillas del banco ubicadas en los primeros 5 cm del suelo y la 

longevidad de dichas semillas. Por lo tanto, se podría hipotetizar que mientras en 

sistemas de labranza convencional la distribución vertical de las semillas sigue un 

patrón aleatorio (van Esso et al., 1986), en sistemas de labranza cero se pueden 

establecer relaciones funcionales entre la distribución vertical y la persistencia de 

las semillas.     
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1.4 Dormición y germinación  

 

La dormición es el atributo más importante de la dinámica del banco de 

semillas de malezas (Forcella et al., 2000; Grundy, 2003) dificultando la 

predicción tanto del  momento de germinación como de la fracción de semillas 

que van a germinar en dicho período de tiempo (Benech-Arnold y Sánchez, 1995). 

 

1.4.1 Definiciones y conceptos 

 

Los conceptos de dormición y germinación se encuentran ineludiblemente 

asociados debido a que la característica básica de la dormición es la ausencia de 

germinación. Sin embargo, la imposibilidad para germinar de una semilla se 

puede deber tanto a la existencia de un impedimento o bloqueo de carácter 

interno, como a la ausencia de los factores físicos ambientales (temperatura, 

humedad, luz, etc.) necesarios para cumplimentar el proceso de germinación.  

 

 Desde un punto de vista fisiológico, la germinación ha sido definida como 

la sumatoria de los procesos que van desde la iniciación del crecimiento del 

embrión hasta la penetración del mismo a través de las estructuras de protección 

seminal (Bradford, 2002). La capacidad potencial de una semilla para germinar 

bajo condiciones ambientales específicas ha sido definida con el término de 

germinabilidad (Hilhorst y Toorop, 1997). 

 

Harper (1957, 1977) acuñó el término de “dormición forzada” para 

referirse a la imposibilidad para germinar de una semilla debido a condiciones 

ambientales desfavorables. Simpson (1990) definió el concepto de dormición 

como una falla temporaria en la germinación de una semilla viable dada una 

combinación de factores ambientales que a posteriori permitirían la germinación 

una vez superado el estado restrictivo por medios naturales o artificiales. Hilhorst 

y Toorop (1997) desde un punto de vista fenomenológico la definieron como la 

ausencia de geminación de una semilla viable bajo condiciones que en otra 

circunstancia resultarían óptimas para la germinación.  
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La primera definición claramente le atribuye a la dormición un origen 

exógeno impuesto por condiciones ambientales desfavorables a las cuales son 

expuestas semillas carentes de dormición. Como argumentan enfáticamente 

Thompson et al. (2003) el término “dormición forzada” propuesto por Harper 

(1957, 1977) no corresponde a un tipo genuino de dormición ya que hace 

referencia a la ausencia de la germinación causada por la falta de uno o más 

factores ambientales requeridos para cumplimentar dicho proceso. De acuerdo con 

Baskin y Baskin (1998, 2004) el término adecuado para describir el estado de una 

semilla sin dormición que se encuentra imposibilitada para germinar por la 

ausencia de dichos factores ambientales es el de quiescencia. Las anteriormente 

citadas definiciones de dormición (Simpson, 1990; Hilhorst y Toorop, 1997) 

aluden al efecto de factores de tipo endógeno y/o exógeno a las semillas que 

controlarían el proceso de dormición, sugiriendo que cambios internos en la 

dormición de las semillas conducirían a cambios en los requerimientos externos 

de germinación. Por su parte, Vleeshouwers et al. (1995) definen a la dormición 

como una característica de la semilla, cuyo nivel definirá los requerimientos de 

germinación. Bewley y Black (1982) la definen como una característica interna de 

la semilla que impide la germinación bajo condiciones ambientales, que en otras 

circunstancias hubieran resultado adecuadas para la germinación. Análogamente, 

Benech-Arnold et al. (2000) enfatizan el carácter intrínseco de la dormición, 

definiéndola como: ‘una condición interna de la semilla que impide la 

germinación bajo condiciones hídricas, térmicas y gaseosas, que en otras 

circunstancias hubieran resultado adecuadas para la germinación’. A partir de 

dicha definición se infiere que luego de ser removido el bloqueo interno de la 

semilla, la germinación ocurriría en un rango amplio de condiciones ambientales.  

 

1.4.2 Clasificación de la dormición e implicancias ecológicas  

 

Utilizando un criterio de clasificación temporal, se han definido dos tipos 

de dormición: primaria y secundaria (Amen, 1968; Karssen, 1982; Hilhorst, 

1995). Al momento de la dispersión natural, las condiciones ambientales son 

frecuentemente inapropiadas para la supervivencia de las plántulas. Por lo tanto, 

muchas especies malezas dependen de mecanismos innatos para evitar la 

germinación inmediatamente luego de la dispersión (Nikolaeva, 1977; Baskin y 
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Baskin, 1989a; Schütz et al., 2002). La dormición primaria hace alusión a la 

dormición innata que poseen las semillas al momento de la dispersión natural. La 

dormición secundaria se refiere a la inducción de una semilla quiescente al estado 

de dormición por efecto de factores ambientales adversos para la germinación, o a 

la reinducción a la dormición de una semilla con niveles suficientemente bajos de 

dormición (Benech-Arnold et al., 2000). 

  

Según Baskin y Baskin (1998), a medida que las semillas salen de la 

dormición entran en una fase de transición denominada dormición condicional 

que se extiende hasta el estado de quiescencia. Dicha transición se podría 

imaginar como un gradiente formado por distintos niveles que conforman una 

escala continua delimitada por dos extremos, los estados de dormición y 

quiescencia. El concepto de dormición condicional es análogo al de dormición 

relativa propuesto por Vegis (1963). Vegis (1964) propuso que el nivel de 

dormición de una población de semillas se relaciona con la amplitud del rango 

térmico permisivo para la germinación. Así, a medida que las semillas salen 

progresivamente de la dormición primaria presentan un rango térmico acotado 

para germinar, pero a medida que avanza el proceso de salida de la dormición 

dicho rango de temperaturas se va expandiendo hasta alcanzar la amplitud térmica 

máxima admisible para una población o taxón dado. Semillas quiescentes o con 

bajos niveles de dormición primaria pueden reinducirse a la dormición secundaria 

cuando se presentan condiciones ambientales desfavorables para la germinación 

estableciéndose ciclos estacionales de dormición (Baskin y Baskin, 1998). 

Durante la progresión del estado de quiescencia hacia el estado de dormición 

secundaria se produce un estrechamiento progresivo en el rango de condiciones 

favorables para la germinación hasta que dicho proceso resulta totalmente 

inhibido. La inducción a la dormición secundaria en especies que presentan ciclos 

estacionales de dormición se produce en un período anterior a la estación con 

condiciones ambientales desfavorables para la supervivencia de las plántulas 

(Karssen et al., 1988). Contrariamente, la salida de la dormición en dichas 

especies se produce en la estación que precede al período del año con condiciones 

favorables para el reclutamiento de las cohortes.   

 



 15 

1.4.3 Efecto de los factores ambientales sobre los cambios en el nivel de 

dormición y la germinación  

 

Los factores ambientales interactúan entre sí afectando el nivel de 

dormición y la germinación de las semillas en el suelo (Karssen et al., 1988; 

Vleeshouwers et al., 1995). Benech-Arnold et al. (2000) definieron dos categorías 

de factores ambientales que afectan la dormición: 1) aquellos que modifican el 

nivel de dormición de una población de semillas (ej: temperatura y sus 

interacciones con las condiciones hídricas del suelo), y 2) aquellos factores 

terminadores de la dormición o que remueven los últimos impedimentos para la 

germinación una vez que se han alcanzado niveles suficientemente bajos de 

dormición (ej: luz, fluctuaciones térmicas, concentración de nitratos). 

 

La temperatura es considerada el factor ambiental de mayor importancia 

que regula tanto los cambios en el nivel de dormición como la germinación en el 

banco de semillas del suelo (Karssen, 1982; Roberts, 1988; Vleeshouwers y 

Kropff, 2000). Se han identificado dos efectos distintivos de la temperatura, el 

primero sobre la regulación de la salida de la dormición primaria y la reinducción 

a la dormición secundaria, y el segundo sobre la tasa de germinación en semillas 

sin dormición (Probert, 2000; Bradford, 2002). Por su parte, el régimen hídrico 

del suelo actuaría modulando el efecto de la temperatura como factor regulador de 

la dormición (de Miguel y Soriano, 1974; Bauer et al., 1998; Batlla y Benech-

Arnold, 2006) y la disponibilidad hídrica definirá la ocurrencia del proceso de 

germinación.  

 

1.4.3.1 Factores modificadores del nivel de dormición: Temperatura y 

régimen hídrico del suelo  

 

Los cambios estacionales en la temperatura del suelo constituyen un factor 

primordial en la regulación de los ciclos de dormición en especies maleza de ciclo 

anual (Hilhorst, 1998). Las semillas de especies invernales luego de ser 

dispersadas hacia fines de la primavera se encuentran en estado de dormición 

primaria o de dormición condicional requiriendo de un período de post-

maduración (del inglés after-ripening) para la salida de la dormición. Según 
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Baskin y Baskin (1976, 1986, 1998), el proceso de post-maduración consiste en la 

exposición de las semillas a temperaturas cálidas durante un período de 

almacenamiento preferentemente en seco, al cabo del cual se produce la salida de 

la dormición. Dichos requerimientos son suplidos parcial o totalmente durante la 

estación estival permitiendo que las semillas germinen durante el otoño (especies 

obligadas y facultativas de invierno) y principios de la primavera (facultativas). 

Durante el período invernal, las semillas quiescentes pueden sufrir una 

reinducción a la dormición por efecto de las bajas temperaturas (Baskin y Baskin, 

1984). Un ejemplo del tal situación lo constituye Arabidopsis thaliana cuyo ciclo 

anual de dormición se encuentra regido por los cambios térmicos estacionales, 

observándose un incremento en los porcentajes de germinación luego de la 

exposición de las semillas a las altas temperaturas del verano y una reducción en 

la germinación luego del período invernal (Derkx y Karssen, 1994). Se han 

identificado ciclo estacionales de dormición en especies facultativas de invierno 

como Capsella bursa-pastoris (Baskin y Baskin, 1989b) y Viola arvensis (Baskin 

y Baskin, 1995). Contrariamente a lo descrito para las especies de invierno, las 

especies anuales de emergencia primavero-estival como Ambrosia artemisiifolia o 

Polygonum persicaria requieren de la exposición a bajas temperaturas para la 

salida de la dormición (Baskin y Baskin, 1980; Bouwmeester y Karssen, 1992). 

Los requerimientos de estratificación de dichas semillas son suplidos durante el 

invierno alcanzando niveles mínimos de dormición hacia comienzos de la 

primavera cuando las condiciones ambientales resultan favorables para la 

germinación. Aquellas semillas que se mantuvieron quiescentes durante el período 

de germinación pueden sufrir una reinducción a la dormición hacia fines de 

primavera y principios del verano, requiriendo de un nuevo período de 

estratificación a fin de reducir los niveles de dormición y así poder germinar en la 

primavera siguiente (Courtney, 1968). Cabe recalcar que no todas las especies 

cuyas semillas presentan dormición primaria o se encuentran en estado de 

dormición condicional al momento de la dispersión natural presentan ciclos 

estacionales de dormición. De hecho, especies invernales como Anagallis arvensis 

y Carduus acanthoides (Kruk y Benech-Arnold, 2000) o la especie primavero-

estival Datura ferox (Botto et al., 1998) no evidencian tal comportamiento cíclico 

en los niveles de dormición.  
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En condiciones naturales, las fluctuaciones en el contenido hídrico del 

suelo determinarán cambios cíclicos en el contenido hídrico de las semillas 

pudiendo alterar el nivel de dormición de la población (Batlla y Benech-Arnold, 

2004). Roberts y Lockett (1978) observaron que el enterramiento en el suelo de 

semillas de la especie invernal Veronica hederifolia resultaba más eficaz para 

promover la salida de la dormición respecto del almacenamiento en seco, 

presumiblemente debido al efecto de los ciclos de humedecimiento y secado. 

Gallagher et al. (2004) determinaron que un incremento en la frecuencia y/o en la 

duración del período de hidratación de semillas de L. rigidum producía un 

aumento en la tasa de salida de la dormición. Contrariamente, Bauer et al. (1998) 

asumieron que el proceso de post-maduración en semillas de Bromus tectorum 

ocurría únicamente a potenciales hídricos de suelo inferiores a -4 MPa. 

Bouwmeester y Karssen (1992) observaron que los cambios estacionales en el 

nivel de dormición de semillas de P. persicaria no se encontraban influenciados 

por el contenido hídrico del suelo. En condiciones de laboratorio, Foley (1994) 

observó que la tasa de salida de la dormición en semillas de A. fatua evidenciaba 

una relación inversa entre la temperatura de almacenamiento y el contenido 

hídrico de las semillas. A mayor temperatura, menor debía ser el contenido 

hídrico para lograr mayores porcentajes de germinación. Steadman et al. (2003b) 

evidenciaron un aumento significativo en la tasa de salida de la dormición de L. 

rigidum a medida que el contenido hídrico de las semillas se incrementaba de 6.5 

a 18 %. Bair et al. (2006) desarrollaron un modelo conceptual que permite 

identificar cuatro regiones o rangos de contenido hídrico del suelo que influencian 

la tasa de salida de la dormición durante el proceso de post-maduración en 

semillas de B. tectorum. 

 

1.4.3.2 Factores terminadores de la dormición 

 

Varias especies de maleza requieren de un período de exposición a la luz 

y/o a fluctuaciones térmicas para poder germinar luego de alcanzar niveles 

suficientemente bajos de dormición. En el caso particular de la especie estudiada 

en la presente tesis (Lithospermum arvense L.), no se han encontrado evidencias 

de tales requerimientos en semillas sometidas a distintos tratamientos de post-

maduración en seco (punto 1.5). 
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1.4.3.3 Efecto de la temperatura sobre la germinación: concepto de tiempo-

térmico 

 

Las temperaturas cardinales (mínima, óptima y máxima) permiten 

caracterizar el comportamiento germinativo de las semillas en respuesta a la 

temperatura. La temperatura mínima o base de germinación (Tb) y la temperatura 

máxima de germinación (Tc) representan los límites térmicos inferior y superior, 

respectivamente, dentro de los cuales queda definido el rango de temperaturas 

permisivas para la germinación. La temperatura óptima (To) es aquella donde la 

velocidad o tasa de germinación se hace máxima. Dentro del rango térmico 

subóptimo de geminación comprendido entre Tb y To se ha asumido una relación 

lineal (Labouriau, 1970; Bierhuizen y Wagenvoort, 1974) entre la tasa de 

germinación de cada fracción de la población de semillas (TGg) y la temperatura 

de incubación (T). Según el modelo de tiempo-térmico (Garcia-Huidobro et al., 

1982), el comportamiento germinativo de las semillas dentro de dicho rango se 

define como:  

 

                         θ1(g) = (T - Tb)tg                                                   (ec. 1.2) 

 

donde θ1(g) es el tiempo-térmico subóptimo requerido para la germinación de una 

fracción g dada de la población, T es la temperatura de incubación, Tb es la 

temperatura base de germinación y tg es el tiempo de germinación de dicha 

fracción g. El modelo asume un valor constante de Tb para toda la población de 

semillas (Garcia-Huidobro et al., 1982; Ellis et al., 1987) aunque algunos estudios 

han evidenciado variaciones de distinta magnitud en Tb a nivel intrapoblacional 

(Fyfield y Gregory, 1989; Welbaum y Bradford, 1991a,b; Wang et al., 2004). 

Bajo el supuesto de un valor único de Tb para las distintas fracciones de la 

población, el tiempo-térmico requerido para la germinación de una fracción dada 

g es constante. Sin embargo, las distintas fracciones de la población presentan 

distintos requerimientos de tiempo-térmico para germinar. Reescribiendo la ec. 

(1.2), las tasas de germinación correspondientes a las distintas fracciones de la 

población se describen como una familia de rectas con un punto común de 

intersección (Tb) y distintas pendientes cuyos valores corresponden a la recíproca 
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del tiempo-térmico de germinación de cada fracción de la población (1/θ1(g)). La 

tasa de germinación o recíproca del tiempo de germinación de cada fracción g se 

define como: 

 

                     TGg (= 1/tg) = (T - Tb)/θ1(g),                                     (ec. 1.3) 

 

θ1(g) se asume como una variable de distribución normal (Covell et al., 1986; Ellis 

et al., 1986, 1987) con media θ(50) y desvío estándar σθ (Fig. 1.3A, fig. insertada 

1). 
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Fig. 1.3A) Relación entre las tasas de germinación y la temperatura. A 

temperaturas subóptimas, las tasas de germinación (TGg (= 1/tg)) para las distintas 

fracciones de la población de semillas se incrementan linealmente por encima de 

una temperatura base común (Tb). Las pendientes de las rectas son iguales a la 

recíproca del valor correspondiente a los tiempos-térmicos de germinación 

(1/θ1(g)) que varían en la población siguiendo una distribución normal (Fig. 

insertada 1). El valor máximo de TGg se corresponde con la temperatura óptima de 

geminación (To) y por encima de la misma TGg declina linealmente. La 
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temperatura máxima de geminación (Tc(g)) varía entre las distintas fracciones de la 

población siguiendo un patrón de distribución normal (Fig. insertada 2). B) 

Relación entre las tasas de germinación y el potencial agua del medio (Ψ). A 

medida que Ψ se reduce, las tasas de germinación para las distintas fracciones de 

la población se reducen linealmente con una pendiente común de 1/ӨH, 

interceptando el eje de las abscisas en diferentes umbrales o valores de potencial 

agua base (Ψb(g)), los cuales se encuentran normalmente distribuidos en la 

población (adaptado de Bradford, 2002). 

 

 

 

En el rango térmico supraóptimo comprendido entre To y Tc se observa una 

relación lineal negativa entre TGg y T (Fig. 1.3A). A diferencia del rango térmico 

subóptimo, las distintas fracciones de la población presentan un único 

requerimiento de tiempo-térmico para germinar. A su vez, Tc(g) se encuentra 

normalmente distribuida en la población (Ellis et al., 1986, 1987; Ellis y Butcher, 

1988) con media Tc(50) y desvío estándar σTc (Fig. 1.3A, fig. insertada 2). El 

modelo de tiempo-térmico en el rango térmico supraóptimo queda definido a 

partir de las siguientes ecuaciones : 

 

  θ2 = (Tc(g) - T)tg                                                 (ec. 1.4)                                             

 

 TGg = (Tc(g) - T)/θ2                                            (ec. 1.5) 

 

donde θ2 representa el tiempo-térmico supraóptimo requerido para la germinación 

de las distintas fracciones de la población. Como se observa en la Fig. 1.3A, las 

ecuaciones predicen una reducción lineal en TGg con el incremento de T, una 

pendiente común (1/θ2) para las distintas tasas de germinación y una distribución 

normal de Tc(g). 
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1.4.3.4 Efecto del potencial agua sobre la germinación: concepto de 

hidrotiempo 

 

El agua constituye un factor esencial para la germinación debido a que 

dicho proceso comienza con la imbibición de la semilla madura. En forma 

análoga al concepto de tiempo-térmico, Gummerson (1986) propuso el concepto 

de hidrotiempo para cuantificar la germinación en función de la diferencia entre 

un potencial agua base fisiológico para la emergencia radicular (Ψb) y el potencial 

agua del medio (Ψ). Ψb se puede definir como el valor umbral de Ψ por debajo del 

cual la germinación de una semilla dada se ve impedida. El modelo de 

hidrotiempo (Gummerson, 1986; Bradford, 1990) se define a través de las 

siguientes ecuaciones: 

 

            ӨH = (Ψ - Ψb(g))tg                                                                            (ec. 1.6) 

                                                

            TGg =  (Ψ - Ψb(g))/ӨH                                              (ec. 1.7) 

                                                                  

donde TGg es la tasa de germinación correspondiente a una fracción g de la 

población, Ψ es el potencial agua del medio de incubación, Ψb(g) es el valor umbral 

o potencial agua base de la fracción g, ӨH es la constante de hidrotiempo y tg es el 

tiempo de germinación.  

 

Como se observa en la Fig. 1.3B, las tasas de germinación para las 

distintas fracciones de la población decrecen linealmente con una pendiente 

común (1/ӨH) a medida que se reduce el potencial agua del medio de incubación 

estableciéndose diferentes umbrales o valores de potencial agua base (Ψb(g)). Ψb(g) 

ha sido considerada mayoritariamente como una variable de distribución normal o 

log-normal en la población (Bradford, 1990; Dahal y Bradford, 1990) donde Ψb(50) 

representa el potencial agua base medio de la población y σΨb el desvío estándar 

de los valores de Ψb(g) (Fig. 1.3B). Ψb(50) es un indicador de la tolerancia media de 

la población al estrés hídrico, mientras que σΨb es un estimador de la uniformidad 

en el tiempo de germinación entre semillas. Por su parte, ӨH es una medida 

intrínseca de la velocidad de germinación de la población de semillas (Bradford, 

2002). 
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1.4.3.5 Construcción matemática de modelos de tiempo-térmico e 

hidrotiempo  

 

Dado el carácter dicotómico de la probabilidad de germinación de una 

semilla (éxito o fracaso), el número de semillas germinadas en la población (o 

número de éxitos) se asume como una variable de distribución binomial. Por lo 

tanto, según el ‘teorema central del límite’ (Sokal y Rohlf, 1981) la probabilidad 

de germinación en la población se podría considerar como una variable de 

distribución aproximadamente normal. Utilizando como base la función de la 

distribución normal acumulada, el cálculo de la proporción de semillas 

germinadas dada una variable aleatoria X se obtiene a partir de la siguiente 

ecuación: 

 

              (ec. 1.8)  

 

donde p es la proporción de semillas geminadas dado un valor determinado de X 

correspondiente a una fracción g de la población, Φ es la integral gaussiana o 

integral de probabilidad de la distribución normal, X(50) y σX son la media y el 

desvío estándar de la distribución normal, respectivamente. Por su parte, el 

complemento de la distribución normal acumulada o “cola de probabilidad” de la 

distribución gaussiana se obtiene de la siguiente forma: 

 

 (ec. 1.9) 

 

 

La aplicación de ambas funciones (ec. 1.8 y 1.9) en modelos de simulación de la 

germinación permite la estimación de los parámetros térmicos (ej: Tb, θ1(50), σθ, 

Tc(50), θ2, σTc) y de hidrotiempo (Ψb(50), ӨH y σΨb) de la población de semillas. El 

ajuste entre los datos experimentales y los predichos por un modelo de 

distribución normal se realiza mediante un procedimiento de regresión no lineal 

de mínimos cuadrados (Motulsky y Ransnas, 1987). Dicho método permite 

obtener los parámetros óptimos de los algoritmos de cada modelo a través de la 

maximización del ajuste entre los datos simulados y los observados 

experimentalmente. 

p (X(g))  =  Φ[(X(g) - X(50))/σX] 

p (X(g))  =  1 - [Φ(X(g) - X(50))/σX] 
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Una alternativa muy difundida (Covell et al., 1986; Ellis et al., 1986, 

1987; Dahal et al., 1990) para el análisis de los datos de germinación consiste en 

la aplicación de la función probit o función inversa de la distribución normal 

acumulada (inversas de las ecs. 1.7 y 1.8): 

 

     (ec. 1.10)  

 

 

 (ec. 1.11) 

 

El análisis de regresión probit consiste en linearizar una distribución normal 

acumulada mediante la transformación de los porcentajes de germinación a 

valores de probit (g), expresados como unidades de desvíos normal equivalente 

(Finney, 1971). Dicho método de análisis permite combinar datos provenientes de 

una serie de curvas de germinación acumulada obtenidas a distintas temperaturas 

o potenciales agua de incubación en una única función de regresión lineal. Los 

porcentajes de germinación de 0 y 100 % deben ser omitidos del análisis ya que 

corresponden a valores infinitos en la distribución normal. Los parámetros 

poblacionales que maximizan el ajuste de la función probit a los datos observados 

se obtienen mediante aproximaciones numéricas sucesivas.  

 

1.4.4 Respuesta de las semillas a los cambios en el nivel de dormición de la 

población 

 

1.4.4.1 Cambios en el rango térmico permisivo para la germinación 

 

El carácter estacional de la emergencia en las especies maleza anuales 

resulta del efecto combinado de la periodicidad estacional de la temperatura del 

suelo y de la amplitud del rango de temperaturas permisivas para la germinación 

(Karssen, 1982). A su vez, la amplitud de dicho rango estará definida por el nivel 

de dormición de las semillas que dependerá de los cambios térmicos estacionales. 

Por lo tanto, la germinación a campo estará restringida al período de tiempo en el 

cual la temperatura del suelo se solape con el rango térmico permisivo para la 

        Probit (g)  =  (X(g) - X(50))/σX 

Probit (g)  = 1 - [(X(g) - X(50))/σX] 
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germinación. En las especies invernales, los cambios en el nivel de dormición de 

las semillas se evidencian a través de cambios en la temperatura máxima de 

germinación (Fig. 1.4). Luego de la dispersión natural hacia fines de primavera y 

principios del verano, la germinación se ve impedida debido a que Tc se encuentra 

muy por debajo de las condiciones térmicas del suelo (Probert, 1992). La 

exposición de las semillas a las altas temperaturas estivales provocará un 

ensanchamiento del rango térmico permisivo para la germinación a través del 

incremento de Tc (Fig. 1.4). A medida que las semillas salen de la dormición 

primaria se evidencia un incremento en los porcentajes y en las tasas de 

germinación (Allen et al., 1995; Favier, 1995; Bauer et al., 1998) y algunas 

especies pierden el requerimiento de luz para germinar (Corbineau et al., 1992). 

Durante el otoño se registra el período de emergencia en las especies invernales 

debido al solapamiento que se produce entre la temperatura del ambiente y el 

rango de temperaturas favorables para la germinación (Fig. 1.4). Durante la 

estación invernal, la temperatura del suelo se encuentra generalmente por debajo 

de la temperatura base de germinación impidiendo dicho proceso. Aquellas 

especies maleza que presentan ciclos estacionales de dormición sufren una 

reinducción a la dormición secundaria caracterizada por una reducción de Tc. En 

especies anuales obligadas de invierno, como A. thaliana, el estrechamiento del 

rango térmico permisivo para la germinación se hace máximo hacia fines del 

invierno y principios de la primavera restringiendo la germinación estrictamente 

al período otoñal (Karssen, 1982). Contrariamente, en especies facultativas de 

invierno, como V. arvensis, la reducción de Tc es menos pronunciada durante el 

invierno permitiendo la germinación durante la primavera cuando la temperatura 

del suelo reingresa en el rango térmico permisivo para la germinación (Fig. 1.4).  
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Fig. 1.4 Cambios estacionales en el rango térmico permisivo para la germinación 

y su relación con la dinámica de la temperatura del suelo. Las líneas llenas indican 

la temperatura máxima (Tc) y base (Tb) de germinación. La línea punteada 

representa la temperatura media diaria del suelo (Tº suelo). El área sombreada 

representa el período en el cual se produce la germinación a campo debido al 

solapamiento entre la temperatura del suelo y el rango térmico permisivo para la 

germinación. El panel izquierdo corresponde a una especie anual primavero-

estival, y el panel derecho a una especie anual facultativa de invierno (adaptado de 

Probert, 1992). 

 

 

 

En las especies anuales primavero-estivales, los cambios en el nivel de 

dormición de las semillas se evidencian a través de cambios en la temperatura 

base de germinación (Baskin y Baskin, 1998). Al momento de la dispersión 

natural, las semillas de dichas especies se encuentran generalmente en estado de 

dormición o de dormición condicional. Durante el invierno, la reducción en el 

nivel de dormición de las semillas se pone de manifiesto a través de una reducción 

de Tb (Bouwmeester y Karssen, 1992). Por lo tanto, hacia comienzos de la 
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primavera cuando el rango térmico permisivo para la germinación se encuentra en 

su máxima amplitud y se produce el aumento de la temperatura del suelo se 

generan condiciones térmicas favorables para la germinación (Fig. 1.4). Las 

semillas de especies con ciclos de dormición como A. artemisiifolia y P. 

persicaria sufren una reinducción a la dormición secundaria hacia fines de 

primavera observándose un incremento de Tb y la consecuente culminación del 

período de germinación. Contrariamente, especies como Chenopodium album y 

Amaranthus hybridus que no sufren dicha reinducción a la dormición son capaces 

de extender el período de germinación hasta el verano (Baskin y Baskin, 1977).  

 

1.4.4.2 Cambios en el rango de potenciales agua permisivos para la 

germinación 

 

En forma análoga a lo descrito para el caso de la temperatura, los cambios 

en el nivel de dormición de una población de semillas se encuentran asociados a 

cambios en el rango de potenciales agua permisivos para la germinación (Batlla et 

al., 2004). Por lo tanto, a medida que las semillas salen de la dormición dicho 

rango sufrirá una expansión hasta alcanzar su máxima amplitud. Estudios previos 

han evidenciado una reducción progresiva de Ψb(g) hacia valores más negativos a 

medida que las semillas salían de la dormición durante el proceso de post-

maduración (Bauer et al., 1998; Meyer et al., 2000; Bair et al., 2006; Gianinetti y 

Cohn, 2007). Dicha reducción en los valores de Ψb(g) producirá un incremento en 

los porcentajes y las tasas de germinación y permitirá una germinación más 

sincrónica a valores de Ψ progresivamente más negativos (Bradford, 2002). 

Contrariamente, durante la reinducción a la dormición secundaria se producirá un 

incremento en los valores de Ψb(g) y el consecuente estrechamiento en el rango de 

potenciales agua permisivos para la germinación (Kebreab y Murdoch, 1999; 

Alvarado 2000).  
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1.4.4.3 Aplicación de modelos predictivos para cuantificar los cambios en el 

nivel de dormición 

 

La dormición en una población de semillas no es un atributo discreto, por 

el contrario las distintas semillas o fracciones de la población presentan distintos 

niveles de dormición que se traducen en distintos requerimientos o niveles de 

exposición a un factor ambiental dado para completar la salida de la dormición y 

poder germinar (Batlla et al., 2004). Por lo tanto, como lo indican Batlla y 

Benech-Arnold (2007), la cuantificación del nivel de dormición debe contemplar 

tanto la respuesta media de la población (ej: Ψb(50), Tc(50)) como la distribución de 

dichos requerimientos dentro de la misma (ej: σΨb, σTc). A tal efecto, los modelos 

umbral constituyen una herramienta de gran utilidad permitiendo cuantificar los 

cambios en la sensibilidad media de la población a los factores ambientales, al 

igual que la distribución de umbrales de sensibilidad entre semillas de la 

población (Bradford, 2005). 

 

Existen numerosos ejemplos de la aplicación de modelos predictivos para 

describir los cambios en el nivel de dormición en poblaciones de especies maleza 

(Bouwmeester y Karssen, 1993a,b; Christensen et al., 1996; Bauer et al., 1998; 

Vleeshouwers y Kropff, 2000; Batlla y Benech-Arnold, 2003, 2004; Gianinetti y 

Cohn, 2007). Mayoritariamente dichos modelos han sido desarrollados con la 

finalidad de evaluar el efecto de la temperatura y en algunos casos su interacción 

con el potencial hídrico sobre los cambios en el nivel de dormición. Bouwmeester 

y Karssen (1993a,b) utilizando el concepto de tiempo-térmico desarrollaron 

modelos de regresión para describir los cambios estacionales en el nivel de 

dormición en función de la temperatura del suelo y poder predecir los patrones de 

emergencia en varias especies maleza. Christensen et al. (1996) observaron una 

reducción en el parámetro poblacional Ψb(50) a medida que las semillas de B. 

tectorum salían de la dormición primaria durante el proceso de post-maduración. 

Sobre la base de dichas observaciones, Bauer et al. (1998) desarrollaron un 

modelo de tiempo-térmico para cuantificar los cambios en el nivel de dormición 

de B. tectorum durante el proceso de post-maduración a campo. En dicho modelo 

se utiliza el Ψb(50) como un índice de dormición de la población estableciéndose 

una relación lineal entre la tasa de cambio de Ψb(50) y la acumulación de tiempo-



 29 

térmico de post-maduración. Kebreab y Murdoch (1999) describieron los cambios 

en la tasa de salida de la dormición de semillas de Orobanche spp como un 

función lineal positiva de la temperatura de post-maduración. Batlla y Benech-

Arnold (2003, 2004) elaboraron modelos de tiempo-térmico capaces de  describir 

los cambios en el nivel de dormición de semillas de Polygonum aviculare durante 

la estratificación a bajas temperaturas. Dichos autores establecieron relaciones 

funcionales que permiten calcular el rango térmico y de potenciales agua 

permisivos para la germinación a partir de un índice de tiempo-térmico de 

estratificación. Gianinetti y Cohn (2007) basándose en el concepto de hidrotiempo 

desarrollaron índices específicos basados en Ψb(50) como medida de la salida de la 

dormición primaria y de la susceptibilidad a la reinducción a la dormición 

secundaria en semillas de Oryza sativa. 

 

El desarrollo de modelos predictivos que permitan cuantificar los cambios 

en el nivel de dormición del banco de semillas de malezas resulta una premisa 

insoslayable para poder instrumentar prácticas más eficientes y sustentables de 

control en sistemas agrícolas (Grundy, 2003; Batlla y Benech-Arnold, 2007).  

 

1.5 Antecedentes de la especie 

 

Existe escasa información relacionada con la temática de estudio de la 

presente tesis. En estudios recientes tendientes a predecir las causas de la 

declinación de L. arvense en agroecosistemas europeos (Bischoff, 1999, 2005) se 

identificó como causa principal de tal situación el bajo potencial de recolonización 

de la especie. El elevado peso de las semillas y la carencia de estructuras 

morfológicas adaptadas para la dispersión (Bischoff y Mahn, 2000), 

conjuntamente con una corta longevidad de las semillas en el suelo inferior a 3 

años (Svensson y Wigren, 1986), serían factores que limitarían tanto la dispersión 

espacial como temporal de la especie.   

 

Al momento de la dispersión natural, las semillas de L. arvense presentan 

dormición condicional requiriendo de un período de post-maduración para la 

salida de la dormición (Baskin y Baskin, 1998). Chantre et al. (2008) observaron 

un incremento en las tasas y los porcentajes de germinación con el incremento de 
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la temperatura de almacenamiento de las semillas. Paralelamente, dichos autores 

evidenciaron un efecto promotor del ácido giberélico sobre la salida de la 

dormición primaria.  

 

Según Baskin y Baskin (1988, 1998), el régimen térmico óptimo para la 

germinación de la especie es de 15/6 ºC, habiéndose obtenido porcentajes 

similares de germinación tanto con luz como en oscuridad. Análogamente, 

resultados propios obtenidos a partir de semillas recién cosechadas incubadas bajo 

un régimen fotoperiódico de 12 horas y en oscuridad no evidenciaron diferencias 

significativas en los porcentajes y tasas de germinación entre tratamientos 

(Chantre et al., no publicado). Chantre et al. (2005) trabajando con semillas 

almacenadas en condiciones de laboratorio durante distintos periodos de tiempo 

evidenciaron porcentajes similares de germinación tanto a temperaturas de 

incubación constantes como alternas. Resulta interesante destacar que se han 

encontrado diferencias importantes en la germinabilidad entre semillas de distinta 

fracción de masa a nivel intra e inter-poblacional (Milberg et al., 1996). 

 

El período de emergencia a campo en la región del sud-sudoeste 

bonaerense abarca desde el otoño hasta principios de la primavera y la 

distribución de los flujos de emergencia depende del patrón estacional de 

precipitaciones (Chantre et al., 2005). 

 

1.6 Hipótesis y Objetivos 

 

Como se mencionó anteriormente, los mayores niveles de abundancia de 

L. arvense observados a nivel de lote coinciden con las zonas de mayor aptitud 

agrícola de la región donde los sistemas de labranza conservacionista alcanzan los 

más altos niveles de adopción y difusión. 

 

La implementación de prácticas de manejo conservacionista, como la 

labranza cero, produce cambios en el patrón de distribución vertical de las 

semillas en la capa arable del suelo en relación con los sistemas de labranza 

convencional. Dichos cambios se traducen en una alteración del microambiente de 

germinación pudiendo generar cambios en la dinámica poblacional de la especie. 
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Debido al carácter estacional y a la distribución irregular de las 

precipitaciones en la región semiárida, el patrón de germinación de L. arvense 

podría verse afectado por la frecuencia y la cantidad de aporte hídrico al suelo.  

 

En función de la problemática planteada y en relación a la revisión 

bibliográfica y la experimentación previa efectuadas sobre L. arvense por el grupo 

de investigación al que pertenezco, se plantearon las siguientes hipótesis:  

 

H1: La profundidad de enterramiento de las semillas afecta la dinámica de los 

procesos de dormición, germinación, emergencia y mortalidad del banco de 

semillas del suelo.  

 

H2: Los cambios térmicos estacionales, en forma independiente o en interacción 

con las fluctuaciones en el régimen hídrico del suelo, modifican el nivel de 

dormición de las semillas. 

 

H3: La salida de la dormición en semillas de L. arvense depende del efecto 

combinado del tiempo y la temperatura de post-maduración. 

 

H4: La disponibilidad hídrica del suelo, condicionada por el régimen irregular de 

precipitaciones de la región, afecta el patrón de germinación de la especie a 

campo. 

 

 

Los objetivos generales del presente trabajo de tesis consistieron en: 

 (a) estudiar aspectos de la ecología del banco de semillas de L. arvense a fin 

dilucidar algunas de las causas del incremento de la abundancia de la especie en la 

región, y (b) comprender y modelar los cambios en el nivel de dormición 

poblacional a fin de poder predecir la germinación y emergencia a campo con 

miras a instrumentar prácticas más eficientes y sustentables de control. 
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A partir de dichos objetivos generales surgen los siguientes objetivos 

específicos: 

 

• Determinar el efecto de la profundidad de enterramiento sobre la dinámica 

temporal de los componentes de germinación, dormición y mortalidad del 

banco de semillas del suelo. 

• Determinar el efecto de la profundidad de enterramiento sobre la germinación 

y emergencia bajo condiciones controladas de laboratorio. 

• Determinar el efecto de la temperatura y el régimen hídrico del suelo sobre los 

cambios en el nivel de dormición y la germinación de las semillas. 

• Cuantificar el efecto del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la 

germinabilidad de las semillas a temperaturas constantes y desarrollar un 

modelo de tiempo-térmico para la salida de la dormición basado en los 

cambios de los parámetros térmicos de la población. 

• Cuantificar el efecto del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la 

germinabilidad de las semillas a distintos potenciales agua del medio y 

desarrollar un modelo de tiempo-térmico para la salida de la dormición basado 

en los cambios de los parámetros de hidrotiempo de la población. 

• Validar los modelos desarrollados con datos independientes obtenidos a partir 

de experimentos conducidos a campo. 
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CAPITULO II 

 

ECOLOGIA DEL BANCO DE SEMILLAS: EFECTO DE LA 

PROFUNDIDAD DE ENTERRAMIENTO Y DEL RÉGIMEN HÍDRICO 

DEL SUELO  (∗∗∗∗) 

 

2.1 Introducción 

 

La distribución vertical de las semillas en suelos bajo labranza 

convencional (van Esso et al., 1986) sufrirá cambios frente a la implementación 

de prácticas de manejo conservacionista como la labranza cero (Yenish et al., 

1992; Hoffman et al., 1998; Cardina et al., 2002). Dichos cambios en la 

distribución espacial de las semillas se traducen en una alteración del 

microambiente de germinación, como consecuencia de diferencias en la amplitud 

térmica, disponibilidad hídrica, exposición a la luz y/o actividad de predadores a 

distintas profundidades del perfil del suelo. De hecho, altas concentraciones de 

semillas en las capas superiores del suelo generan períodos de germinación y 

emergencia más sincrónicos comparativamente con semillas enterradas a mayor 

profundidad (Ghersa y Martínez-Ghersa, 2000). Por otra parte, las semillas 

ubicadas por encima o en cercanías de la superficie del mismo están sometidas a 

una mayor presión de predación (Louda, 1989) y se encuentran expuestas a 

mayores fluctuaciones en las condiciones ambientales incrementándose la 

probabilidad de muerte por decaimiento fisiológico (Taylorson, 1970). La 

persistencia de las semillas en los primeros centímetros del suelo depende de los 

mecanismos de dormición para reducir la probabilidad de germinación en 

condiciones ambientales desfavorables para el establecimiento de las plántulas 

(Baskin y Baskin, 1989a; Ghersa y Martínez-Ghersa, 2000). Por otro lado, 

semillas sin dormición pueden mantenerse viables en estado de quiescencia o 

                                                 
∗ parte de la información incluida en este capítulo ha sido publicada: Chantre GR, Sabbatini MR y 
Orioli GA (2009) Effect of burial depth and soil water regime on the fate of Lithospermum arvense 
seeds in relation to burial time. Weed Research 49, 81-89.  
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inducirse al estado de dormición secundaria al ser enterradas en capas más 

profundas del suelo (Popay y Roberts, 1970; Roberts y Feast, 1972; Mennan y 

Zandstra, 2006). El incremento en la longevidad de las semillas causado por el 

enterramiento producido por las labranzas del suelo ha sido documentado en 

muchas especies de malezas (Roberts y Feast, 1973; van Esso et al., 1987; Ballaré 

et al., 1988). 

 

Debido al régimen irregular de precipitaciones de la región semiárida, las 

fluctuaciones en el contenido hídrico del suelo podrían influenciar 

significativamente el patrón de germinación de L. arvense (Chantre et al., 2005). 

 

El banco de semillas del suelo es la principal fuente de infestación de 

malezas anuales en sistemas de producción de cultivos (Buhler et al., 1997). Por 

lo tanto, para mejorar las tácticas de manejo de malezas es de vital importancia 

incrementar el nivel de conocimiento sobre el comportamiento de las semillas en 

respuesta a cambios en el ambiente de germinación (Lutman et al., 2002; Chauhan 

et al., 2006).  

 

El objetivo principal del presente capítulo consistió en estudiar a campo la  

dormición, germinación y mortalidad de las semillas de L. arvense al cabo de 

distintos periodos de enterramiento, comparando dos situaciones contrastantes de: 

(1) profundidad de enterramiento de semillas, y (2) régimen hídrico del suelo. 

Complementariamente, se realizó un experimento con la finalidad de estudiar el 

efecto de la profundidad de enterramiento sobre la germinación y la emergencia 

bajo condiciones controladas de laboratorio. 

 

2.2 Materiales y Métodos 

 

El estudio del efecto de la profundidad de enterramiento y del régimen 

hídrico del suelo sobre el banco de las semillas de L. arvense se llevó a cabo 

mediante un experimento conducido a campo en el sitio experimental del 

CERZOS (UNS/CONICET, 38°39'54’’S 62°13'58’’O) ubicado en Bahía Blanca, 

provincia de Buenos Aires. El suelo del área experimental presentaba textura 

arenoso-franco con un contenido de materia orgánica de 1,4 %. Se seleccionaron 
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dos profundidades de enterramiento a fin de simular condiciones contrastantes de 

estratificación de semillas en el perfil del suelo, y se aplicaron dos regimenes 

hídricos diferentes a fin de reproducir posibles fluctuaciones en el contenido 

hídrico del suelo como consecuencia del patrón irregular de precipitaciones de la 

región. Paralelamente, se llevó a cabo un experimento de laboratorio con la 

finalidad de estudiar el efecto de la profundidad de enterramiento sobre la 

germinación y la emergencia. Las semillas de L. arvense fueron cosechadas al 

momento de la dispersión natural (fines de primavera) en diciembre de 2004 y 

2005 de un campo de trigo localizado en las cercanías de Bahía Blanca. Para tal 

fin se cosecharon plantas maduras senescentes de L. arvense a partir de las cuales 

se separaron en forma manual las semillas maduras para luego ser almacenadas en 

laboratorio a 20 ± 3 °C hasta el inicio de los experimentos. Ambos lotes de 

semillas fueron obtenidos de la misma población.  

 

2.2.1 Experimento a campo  

 

El estudio del efecto de la profundidad de enterramiento y del régimen 

hídrico del suelo sobre el banco de las semillas de L. arvense se llevó a cabo en un 

experimento conducido a campo durante 2005-2007 y repetido durante 2006-2007 

pero utilizando una frecuencia diferente de exhumación. El experimento se llevó a 

cabo utilizando un diseño factorial completamente aleatorizado con tres 

repeticiones. Los tratamientos consistieron en semillas enterradas a 2 y 20 cm 

sometidas a dos regimenes hídricos fluctuantes, con precipitación natural (PREC) 

y con precipitación más riego (IRRIG), exhumadas del campo a diferentes 

intervalos de tiempo. Cada tratamiento o combinación entre niveles de los 

factores: profundidad, tiempo de enterramiento y régimen hídrico se aplicó a un 

grupo de 50 semillas de L. arvense contenidas dentro de una bolsa permeable de 

polietileno (unidad experimental). 

 

El 20/02/2005, 108 bolsas conteniendo un total de 5400 semillas (50 

semillas/bolsa) cosechadas en diciembre de 2004 fueron enterradas en un área 

delimitada dentro del campo experimental y luego exhumadas a intervalos de 75, 

120, 180, 240, 330, 390, 480, 620 y 724 días. Las bolsas fueron separadas a 1,5 m 

entre sí, a fin de evitar posibles interferencias entre regimenes hídricos. El 
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24/01/2006, 60 bolsas conteniendo un total de 3000 semillas (50 semillas/bolsa) 

cosechadas en diciembre de 2005 fueron enterradas en otro sector del área 

experimental y luego exhumadas a intervalos de 70, 165, 307, 411 y 520 días.  

 

Las bolsas de 10 x 10 cm fueron confeccionadas con una malla de 

polietileno permeable a fin de mantener las condiciones naturales de difusión de 

aire y agua del suelo y a su vez permitir la actividad de insectos y 

microorganismos. Se utilizó un sistema de riego por goteo para el suministro de 

agua a los tratamientos con riego complementario. La frecuencia de riego 

utilizada fue de 14 días adicionando una cantidad de agua que simulara un 

incremento promedio del 50 % del aporte hídrico de las precipitaciones 

registradas durante las dos semanas previas a cada riego. 

 

Las semillas exhumadas fueron lavadas para remover las partículas de 

suelo y se contabilizó el número de semillas germinadas y no germinadas al 

momento del muestreo. Se determinó la proporción de semillas germinadas in situ 

a campo indistintamente de la emergencia de plántulas. Las semillas no 

germinadas a campo fueron incubadas (ver protocolo de germinación) y las 

semillas germinadas a posteriori fueron consideradas quiescentes. Al cabo del 

período de incubación y a fin de evaluar la viabilidad de las semillas no 

germinadas, se procedió a la disección de las mismas y al tratamiento en solución 

(0,1 %) de cloruro de tetrazolio (2,3,5-Trifenil-2H-Tetrazolio Cloruro) durante 24 

horas en oscuridad a 30 ºC (International Seed Testing Association, 1999). Las 

semillas viables (aquellas cuyos embriones se tiñeron de rosado/rojo) se 

consideraron en estado de dormición, mientras que la ausencia de tinción en los 

embriones provenientes de semillas intactas fue indicativa de la pérdida de 

viabilidad por decaimiento fisiológico. Simultáneamente, las semillas fueron 

inspeccionadas visualmente utilizando un microscopio de disección a fin de 

determinar signos de predación por parte de insectos y mamíferos. La mortalidad 

de semillas de L. arvense se determinó a partir de la sumatoria de la proporción de 

semillas con decaimiento fisiológico y la proporción de semillas inviables por 

efecto de la predación. Todas las proporciones se calcularon sobre el total de 

semillas colocadas en cada bolsa (50 semillas). 
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La diferenciación entre las categorías ‘germinación’ y ‘mortalidad’ luego 

de un prolongado tiempo de enterramiento se basó en las características visuales 

del pericarpio de las semillas (se observaron los pericarpios abiertos 

exclusivamente en semillas germinadas). 

 

El registro de temperaturas del suelo se realizó a ambas profundidades con 

una frecuencia de 2 horas utilizando registradores térmicos digitales 

(Thermochron Ibuttons, Model DS1921G-F50, Maxim Integrated Products, Inc.). 

El registro pluviométrico se obtuvo a partir de una estación meteorológica ubicada 

en el sitio experimental. 

 

El análisis estadístico se llevó a cabo en forma separada sobre la base del 

total de semillas para cada una de las siguientes categorías: (i) germinación; (ii) 

quiescencia (germinación en laboratorio a 15/6 ºC); (iii) dormición (semillas 

viables no germinadas) y (iv) mortalidad (semillas inviables por decaimiento 

fisiológico y predación). La varianza de los datos fue inspeccionada en forma 

visual mediante el estudio del gráfico de residuales a fin de confirmar el supuesto 

de homocedasticidad (homogeneidad de varianzas). Se examinaron los datos sin 

transformar y mediante la transformación arcoseno. La transformación de los 

datos mejoró la homogeneidad de varianzas, por lo tanto, el test de ANOVA se 

realizó sobre los datos transformados mediante arcoseno √x, donde x es la 

proporción de semillas. 

 

2.2.2 Protocolo de germinación 

 

Se colocaron en forma uniforme 50 semillas de L. arvense en una caja de 

petri de 9 cm de diámetro contendiendo 2 hojas de papel de filtro Whatmann No. 

1 humedecidas con 5 ml de agua destilada. Las cajas de petri fueron selladas con 

parafilm y colocadas en una cámara de germinación a un régimen óptimo de 

temperaturas alternadas de 15/6 ºC (Baskin y Baskin, 1988, 1998). La cámara de 

germinación se encontraba equipada con tubos fluorescentes de luz blanca 

(OSRAM 36W/760) que otorgaban una densidad de flujo fotónico fotosintético de 

80 µmol m-2 s-1 por 12 h d-1. El número de semillas germinadas se contabilizó al 
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cabo de 21 días de iniciado el experimento, utilizando como criterio de 

germinación la aparición visible de la radícula (≥ 1 mm). 

 

2.2.3 Experimento en macetas 

 

Semillas cosechadas en diciembre de 2004 fueron almacenadas en seco a 

24 ºC hasta alcanzar una reducción significativa en el nivel de dormición primaria 

de la población (98 % de germinación a 10 ºC luego de 6 meses de 

almacenamiento). Dichas semillas fueron utilizadas para estudiar el efecto de la 

profundidad de enterramiento sobre la germinación y la emergencia de L. arvense 

bajo condiciones controladas de laboratorio. 

 

Grupos de 25 semillas de L. arvense se sembraron a profundidades de 0, 1, 

3, 5, 7 y 10 cm en macetas plásticas cónicas (10 cm de diámetro x 12 cm de 

altura) conteniendo un suelo de textura arenoso-franco. El suelo para el llenado de 

las macetas fue extraído del sitio experimental y previamente tamizado (1 mm) a 

fin de remover semillas preexistentes. Las macetas fueron colocadas en una 

cámara de crecimiento a 10 ºC con un fotoperíodo de 12 horas durante un período 

de 30 días. Durante dicho lapso de tiempo las macetas fueron regadas diariamente 

a fin de mantener un adecuado nivel de humedad. Al final del experimento, se 

determinó la proporción de plántulas emergidas mediante la observación de la 

aparición de los cotiledones sobre la superficie del suelo. Posteriormente, el suelo 

fue cuidadosamente removido de las macetas y se contabilizó el número de 

semillas germinadas. Se tomaron medidas de longitud de las plántulas no 

emergidas de L. arvense con la finalidad de estimar la longitud promedio de los 

hipocótiles de dichas plántulas. Los porcentajes de germinación y emergencia 

acumulados fueron calculados sobre el total de semillas viables. Se utilizó el test 

de tetrazolio para determinar la viabilidad de las semillas no germinadas.  

 

Se utilizó un diseño estadístico en bloques completos al azar con 5 

repeticiones. Cada repetición se colocó en una bandeja distinta de la cámara de 

crecimiento considerándose como un bloque. Los datos de germinación y 

emergencia fueron transformados mediante arcoseno √x previamente al análisis 

estadístico a fin de mejorar la homogeneidad de varianzas. Se ajustó un modelo 
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sigmoidal para describir el patrón de reducción de la emergencia en función del 

incremento en la profundidad de enterramiento de las semillas. Los datos de 

emergencia sin transformar se ajustaron al modelo sigmoidal de Boltzmann:    

                      

y = a + (b − a) / (1 + exp (c − x) / d) )                             (ec. 2.1) 

 

donde y es el % de emergencia, x es la profundidad de enterramiento (cm), a, b, c 

y d son los parámetros del modelo.  

 

2.3 Resultados 

 

2.3.1 Experimento a campo  

 

Los resultados estadísticos para el efecto de la profundidad de 

enterramiento y del régimen hídrico del suelo sobre la: (i) germinación; (ii) 

quiescencia; (iii) dormición y (iv) mortalidad de semillas de L. arvense durante 

los periodos 2005-2007 y 2006-2007 (anexo I) se observan en las Figs. 2.1 y 2.2, 

respectivamente. Las tendencias porcentuales para los distintos componentes del 

banco de semillas se presentan en las Figs. 2.3 y 2.4.  
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Fig. 2.1 Datos transformados por arcoseno raíz cuadrada de la proporción de 

semillas de L. arvense (% semillas/100) mostrando el efecto de la profundidad de 

enterramiento (PE), el tiempo de enterramiento (TE) y el régimen hídrico del 

suelo (RH) sobre los componentes del banco de semillas (germinación, 

quiescencia, dormición y mortalidad) durante el período 2005-2007. Las semillas 

fueron enterradas a 2 cm de profundidad, bajo dos regimenes hídricos: 

precipitación natural (barras llenas) y precipitación más riego (barra vacías), y a 

20 cm bajo precipitación natural (barras con líneas horizontales) y precipitación 

más riego (barras con líneas diagonales). En la parte superior se indican las 

interacciones estadísticamente significativas y los efectos de los factores 
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principales a partir de los resultados de ANOVA para los distintos componentes. 

A continuación se indican los valores de SED (error estándar de diferencia de 

medias) y sus grados de libertad asociados para la comparación de medias. SED 

(73 g.l., para comparación de medias de germinación para la interacción TE x PE) 

= 0,07. SED (73 g.l., para comparación de medias de quiescencia para las 

interacciones TE x PE y TE x RH) = 0,06. SED (73 g.l., para comparación de 

medias de dormición para la interacción TE x PE x RH) = 0,04. SED (73 g.l., para 

comparación de medias de mortalidad para la interacción TE x PE) = 0,03. SED 

(73 g.l., para comparación de medias de mortalidad para el factor RH) = 0,01. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 42 

 

 

Fig. 2.2 Datos transformados por arcoseno raíz cuadrada de la proporción de 

semillas de L. arvense (% semillas/100) mostrando el efecto de la profundidad de 

enterramiento (PE), el tiempo de enterramiento (TE) y el régimen hídrico del 

suelo (RH) sobre los componentes del banco de semillas (germinación, 

quiescencia, dormición y mortalidad) durante el período 2006-2007. Las semillas 

fueron enterradas a 2 cm de profundidad, bajo dos regimenes hídricos: 

precipitación natural (barras llenas) y precipitación más riego (barra vacías), y a 

20 cm bajo precipitación natural (barras con líneas horizontales) y precipitación 

más riego (barras con líneas diagonales). En la parte superior se indican las 

interacciones estadísticamente significativas y los efectos de los factores 

principales a partir de los resultados de ANOVA para los distintos componentes. 

A continuación se indican los valores de SED (error estándar de diferencia de 
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medias) y sus grados de libertad asociados para la comparación de medias. SED 

(41 g.l., para comparación de medias de germinación para la interacción TE x PE) 

= 0,08. SED (41 g.l., para comparación de medias de quiescencia para la 

interacción TE x PE x RH) = 0,08. SED (41 g.l., para comparación de medias de 

dormición para la interacción TE x PE x RH) = 0,03. SED (41 g.l., para 

comparación de medias de mortalidad para la interacción TE x PE x RH) = 0,10. 

 

 

Fig. 2.3 Composición porcentual relativa de cada componente del banco de 

semillas de L. arvense (germinación: línea punteada; quiescencia: línea vertical; 

dormición: flechas; mortalidad: línea horizontal) en función de la profundidad de 

enterramiento (2 y 20 cm) y el régimen hídrico del suelo (PREC: precipitación 

natural; IRRIG: precipitación más riego) durante el período 2005-2007. 
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Fig. 2.4 Composición porcentual relativa de cada componente del banco de 

semillas de L. arvense (germinación: línea punteada; quiescencia: línea vertical; 

dormición: flechas; mortalidad: línea horizontal) en función de la profundidad de 

enterramiento (2 y 20 cm) y el régimen hídrico del suelo (PREC: precipitación 

natural; IRRIG: precipitación más riego) durante el período 2006-2007. 
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La germinación a campo resultó influenciada significativamente por la 

interacción entre el tiempo y la profundidad de enterramiento (Figs. 2.1A y 2.2A). 

La proporción de semillas germinadas in situ fue marcadamente superior a 2 cm 

de profundidad respecto de semillas enterradas a 20 cm (Figs. 2.3 y 2.4). Como es 

de prever para una especie invernal, a medida que la temperatura se redujo hacia 

fines de otoño y principios del invierno (Fig. 2.5), se observó un incremento 

marcado en la germinación a campo de L. arvense (Figs. 2.1A y 2.3). A mediados 

del invierno (agosto 2005), con una temperatura promedio de 9 ºC, la germinación 

acumulada fue de 49 y 24 % para las semillas enterradas a 2 y 20 cm, 

respectivamente, en promedio para ambos regimenes hídricos. En julio de 2006, 

durante el período 2006-2007, se obtuvieron porcentajes similares de germinación 

a partir de semillas enterradas a 2 cm de profundidad (Fig. 2.4A,B), pero 

solamente un promedio de germinación del 5 % a partir de semillas enterradas a 

20 cm (Fig. 2.4C,D). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2.5 Temperaturas máximas (triángulos) y mínimas (cuadrados) medias 

mensuales  registradas a 2 cm (símbolos llenos) y 20 cm (símbolos vacíos) 

profundidad en el suelo. Los datos  pluviométricos (línea punteada) fueron 

registrados en el sitio experimental desde marzo de 2005 hasta junio de 2007. 
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El componente de quiescencia del banco de semillas evidenció 

interacciones altamente significativas entre el tiempo y la profundidad de 

enterramiento y entre el tiempo de enterramiento y el régimen hídrico de suelo 

durante el período 2005-2007 (Fig. 2.1B). La proporción de semillas quiescentes a 

2 cm de profundidad se redujo aproximadamente de 45 a 10 % entre mayo y 

agosto de 2005, principalmente debido a un pico de germinación a campo (Fig. 

2.3A,B). Indistintamente del régimen hídrico, a 20 cm de profundidad se observó 

una mayor proporción de semillas quiescentes como lo evidencian los menores 

porcentajes de germinación observados (Fig. 2.3C,D). A fines de primavera 

(diciembre 2006), la proporción de semillas quiescentes representaban el 15 y 2 % 

del total de semillas PREC e IRRIG, respectivamente, en promedio para ambas 

profundidades de enterramiento (Fig. 2.3). Los resultados obtenidos a partir de las 

semillas enterradas en enero de 2006 (Figs. 2.2B y 2.4) también evidenciaron una 

mayor proporción de semillas quiescentes a una mayor profundidad de 

enterramiento, principalmente bajo el régimen de precipitación natural. 

 

El componente de dormición del banco de semillas resultó influenciado 

significativamente por una interacción de segundo orden entre el tiempo de 

enterramiento, la profundidad y el régimen hídrico del suelo (Figs. 2.1C y 2.2C). 

Para las semillas enterradas en febrero de 2005, 6 meses después (para mediados 

del invierno), la proporción de semillas con dormición promediaba el 35 % de la 

población (Fig. 2.3). A medida que la temperatura del suelo se incrementaba 

durante la primavera y luego de la exposición a las altas temperaturas estivales 

(Fig. 2.5), los niveles de dormición sufrieron una drástica reducción y para julio 

de 2006 solamente el 2 % de las semillas PREC enterradas a mayor profundidad 

presentaban dormición (Fig. 2.3C). Aunque se observaron diferencias 

estadísticamente significativas entre las combinaciones de ambos niveles de 

enterramiento y regimenes hídricos de suelo luego de 330 días de enterramiento 

(enero 2006) para cada fecha de exhumación, no se evidenció un efecto definido 

de ambas variables sobre el nivel de dormición del banco de semillas. Los 

resultados obtenidos para las semillas enterradas en enero de 2006 indican un 

porcentaje promedio de dormición del 25 % para la exhumación invernal realizada 

en dicho año. Como se observó anteriormente, los niveles de dormición se 

redujeron marcadamente luego de la exposición de las semillas a las altas 
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temperaturas estivales, siendo casi imperceptibles para marzo de 2007 (Fig. 2.4). 

Análogamente a lo observado durante el período 2005-2007, no se observó un 

efecto concreto de la profundidad de enterramiento y del régimen hídrico aplicado 

sobre el componente de dormición del banco de semillas. 

 

La mortalidad de semillas en el banco fue influenciada significativamente 

por la interacción entre el tiempo y la profundidad de enterramiento durante el 

período 2005-2007 y también por el régimen hídrico aplicado (Fig. 2.1D). La 

mortalidad de las semillas se debió en gran medida al deterioro por senescencia y 

probablemente también por la acción de los microorganismos del suelo. No se 

observaron indicios de predación por insectos o mamíferos al realizar la 

inspección visual bajo microscopio de disección. Indistintamente de la 

profundidad de enterramiento o el régimen hídrico aplicado, la mortalidad de 

semillas de L. arvense se incrementó con el tiempo de enterramiento. Desde los 

480 días de enterramiento (julio 2006) hasta la finalización del período de 

evaluación, la mortalidad fue significativamente mayor a 20 cm de profundidad 

respecto de las semillas enterradas cerca de la superficie del suelo (Figs. 2.1D y 

2.3). A su vez, entre diciembre de 2006 y marzo de 2007, los porcentajes de 

mortalidad en semillas enterradas a mayor profundidad fueron entre 15 y 20 % 

más altos en semillas IRRIG respecto de semillas PREC (Fig. 2.3C,D). Durante 

2006-2007, la mortalidad de semillas fue influenciada significativamente por la 

interacción entre el tiempo, la profundidad y el régimen hídrico (Fig. 2.2D). Una 

mayor tasa de mortalidad fue observada luego de julio de 2006 (165 días de 

enterramiento) en semillas IRRIG enterradas a 20 cm en relación con el resto de 

los ambientes comparados (Fig. 2.4). De hecho, la mortalidad de semillas al cabo 

de 307 días de enterramiento (diciembre 2006) fue de aproximadamente 55 % 

para semillas IRRIG a 20 cm de profundidad y de 25 % para el resto de los 

ambientes (Fig. 2.4). 
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2.3.2 Experimento en macetas 

 

La germinación de L. arvense no fue afectada por la profundidad de 

enterramiento de las semillas (P > 0,05) observándose una germinación promedio 

del 98 % al cabo de 30 días de incubación. Contrariamente, la emergencia de las 

plántulas fue sustancialmente afectada por el incremento en la profundidad de 

enterramiento (P < 0,001). Sobre la superficie del suelo o en sus cercanías (0 y 1 

cm de profundidad) la totalidad de las plántulas lograron emerger, mientras que a 

5 cm se observó una reducción en la emergencia del 84 % (Fig. 2.6). El patrón de 

reducción de la emergencia con la profundidad de enterramiento fue 

adecuadamente descrito mediante el modelo sigmoidal de Boltzmann (Fig. 2.6). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2.6 Efecto de la profundidad de enterramiento sobre la emergencia de L. 

arvense. Los símbolos representan los valores observados de emergencia; las 

barras verticales representan el error estándar (n = 5). La línea sólida corresponde 

al ajuste de un modelo sigmoidal de Boltzmann [y = a + (b − a)/(1+ exp (c − 

x)/d))] cuyos parámetros estimados son: a = 104,50 ± 3,736; b = 1,19 ± 2,644; c = 

3,35 ± 0,144; d = 0,90 ± 0,145; R2 = 0,975. 
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Según el modelo, una reducción del 50 % en la emergencia se alcanzaría a 

una profundidad de 3,5 cm. A 7 cm de profundidad la emergencia estimada es del 

3 %. De hecho, en promedio solamente un 4 % de las plántulas de L. arvense 

lograron emerger desde dicha profundidad (Fig. 2.6).  No se registraron plántulas 

emergidas desde 10 cm de profundidad siendo el valor promedio de la longitud de 

los hipocótiles de 4,5 ± 2,3 cm (n = 25). 

 

2.4 Discusión 

 

Los cambios observados en el nivel de dormición del banco de semillas 

estuvieron claramente regulados por la temperatura del suelo. La alta tasa de 

salida de la dormición observada durante la estación estival sugiere una 

correlación positiva entre la velocidad de dicho proceso y la temperatura del 

suelo. Estos resultados concuerdan con observaciones previas que indican un 

incremento en las tasas y los porcentajes de germinación con el aumento de la 

temperatura de post-maduración en semillas de L. arvense (Chantre et al., 2006) y 

otras especies anuales de invierno (Foley, 1994; Allen et al., 1995; Christensen et 

al., 1998). No se observaron ciclos estacionales de dormición en dicha especie 

(Figs. 2.1C, 2.2C, 2.3 y 2.4). Similarmente, Kruk y Benech-Arnold (2000) no 

detectaron variaciones estacionales en el nivel de dormición de las malezas 

anuales facultativas de invierno A. arvensis y C. acanthoides. Por otra parte, la 

exposición de las semillas de L. arvense a condiciones contrastantes de 

profundidad de enterramiento y régimen hídrico de suelo, no permitió evidenciar 

un efecto concluyente de ambas variables sobre la dinámica de la salida de la 

dormición. Aunque para algunas fechas de exhumación se observaron diferencias 

significativas en el nivel de dormición entre las combinaciones de ambas 

profundidades de enterramiento y ambos regimenes hídricos de suelo, una vez 

alcanzados niveles bajos de dormición (luego de un año de enterramiento y dos 

periodos estivales) dichas diferencias resultaron exiguas (< 5 %).  

 

El experimento a campo demostró que la germinación in situ resultó 

significativamente reducida en semillas enterradas a 20 cm de profundidad, no 

siendo afectada por el régimen hídrico del suelo. En relación con lo argumentado 

en el párrafo anterior, no podría desestimarse un posible requerimiento 
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insatisfecho de temperaturas alternadas para permitir la germinación en semillas  

enterradas a mayor profundidad y con bajos niveles de dormición. Por otro lado, 

los datos obtenidos indican un incremento significativo en la proporción de 

semillas quiescentes con el aumento de la profundidad de enterramiento. Por lo 

tanto, considerando que el efecto de la alternancia térmica ha sido caracterizado 

como un factor terminador de la dormición encontrándose desacoplado del 

proceso de germinación (Benech-Arnold et al., 2000), la mayor proporción de 

semillas quiescentes a 20 cm permiten inferir la existencia de algún otro factor 

restrictivo o requerimiento insatisfecho para la germinación. Benvenuti (2003) 

relacionó la reducción de la germinación a medida que se incrementaba la 

profundidad de enterramiento de semillas de Datura stramonium con un 

deficiente intercambio gaseoso en el ambiente edáfico que rodeaba a las mismas. 

De hecho, se ha demostrado que factores como la compactación del suelo, un alto 

contenido de humedad, una elevada actividad microbiana o una estructura de 

suelo deficiente pueden reducir la concentración de oxígeno o inhibir la difusión 

de gases en el suelo (Ishii y Kadoya, 1991; Drew, 1992). En dicha situación se 

vería favorecida la acumulación alrededor de las semillas de sustancias volátiles 

tóxicas producto de la fermentación pudiendo verse inhibida la germinación 

(Wesson y Wareing, 1969; Benvenuti y Macchia, 1995). Por lo tanto, la inhibición 

de la germinación a campo con el aumento de la profundidad de enterramiento, 

podría estar asociada a una situación de restricción en el intercambio gaseoso del 

suelo circundante a las semillas de L. arvense. 

 

Contrariamente a lo observado a campo, los altos porcentajes de 

germinación obtenidos en laboratorio permitieron confirmar la ausencia de un 

requerimiento específico de alternancias térmicas o de exposición a la luz para 

permitir la germinación en semillas sometidas a post-maduración en seco. Dichos 

resultados son coincidentes con estudios previos de laboratorio realizados sobre L. 

arvense (ver punto 1.5). Claramente, dichos resultados no son extrapolables a la 

condición de campo, donde las semillas fueron sometidas a condiciones variables 

de temperatura y humedad durante el proceso de post-maduración. 
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El experimento de laboratorio demostró que la reducción en la emergencia 

de las plántulas de L. arvense a causa del incremento en la profundidad de 

enterramiento se debió principalmente al agotamiento de las reservas antes de 

alcanzar la superficie del suelo (Zorner et al., 1984; Pierce y Cowling, 1991; 

Jansen y Ison, 1995). De hecho, se ha determinado que la emergencia de plántulas 

desde distintas profundidades es proporcional a la reserva energética de las 

semillas (Lafond y Baker, 1986). 

 

El incremento en la tasa de mortalidad observado en semillas de L. arvense 

enterradas a mayor profundidad podría deberse fundamentalmente al deterioro 

fisiológico de la fracción de semillas quiescentes del banco, como consecuencia 

del envejecimiento y/o la actividad de los microorganismos del suelo (Kremer, 

1993). A su vez, dichos procesos podrían verse promovidos por un incremento en 

el contenido hídrico del suelo, como se infiere de la Fig. 2.4D. Análogamente, 

estudios previos en otras especies como A. fatua (Zorner et al., 1984) y Mimosa 

pigra (Lonsdale et al., 1988) han evidenciado una disminución en la longevidad 

de las semillas con el aumento de la profundidad de enterramiento en el perfil del 

suelo. 
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CAPITULO III 

 

MODELADO DE LA GERMINACIÓN Y DESARROLLO DE UN 

MODELO DE TIEMPO-TÉRMICO PARA LA SALIDA DE LA 

DORMICIÓN BASADO EN LOS CAMBIOS DE LOS PARÁMETROS 

TÉRMICOS DE LA POBLACIÓN (∗∗∗∗) 

 

3.1 Introducción 

 

Como ya se indicó en el punto 1.5, al momento de la dispersión natural, 

las semillas de L. arvense presentan dormición condicional requiriendo de un 

período de post-maduración para la salida de la dormición (Baskin y Baskin, 

1998). La temperatura es el principal factor ambiental que regula los cambios en 

el nivel de dormición en ambientes templados (Benech-Arnold et al., 2000). En 

general, para especies anuales de invierno se ha observado un incremento en la 

tasa de salida de la dormición con el aumento de la temperatura de post-

maduración (Thompson, 1973; Bell, 1993; Murdoch y Ellis, 2000). Allen et al. 

(1995) y Bauer et al. (1998) observaron un incremento en los porcentajes y las 

tasas de germinación en semillas de B. tectorum sometidas a distintos tratamientos 

de post-maduración. Favier (1995) propuso un modelo para la salida de la 

dormición de Hordeum vulgare donde la tasa de cambio del tiempo medio de 

germinación se describe como una función de la temperatura de post-maduración. 

Steadman et al. (2003a,b) utilizando un modelo de tiempo-térmico demostraron 

que la tasa de salida de la dormición en semillas de L. rigidum se incrementaba 

linealmente con el aumento de la temperatura. 

 

A fin de poder caracterizar el comportamiento germinativo de una 

población de semillas en relación con la temperatura se han desarrollados modelos 

de tiempo-térmico construidos sobre la base de la variación en la respuesta 

intrapoblacional a dicho factor ambiental. La mayoría de dichos modelos de 

germinación utilizan las temperaturas cardinales (Tb, To y Tc) y los tiempos-

                                                 
∗ parte de la información incluida en este capítulo ha sido publicada: Chantre GR, Batlla D, 
Sabbatini MR y Orioli GA (2009) Germination parameterization and development of an after-
ripening thermal-time model for primary dormancy release of Lithospermum arvense seeds. 
Annals of Botany 103, 1291-1301. 
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térmicos de germinación, subóptimo (θ1) y supraóptimo (θ2), para cuantificar 

dicha variación (Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986; Ellis et al., 

1986, 1987; Ellis y Butcher, 1988; Murdoch et al., 1989; Bradford, 1996; 

Hardegree et al., 1999). El modelo de germinación más difundido asume un valor 

constante de Tb para toda la población, y una distribución normal o log-normal de 

θ1 en el rango térmico subóptimo de germinación (Covell et al., 1986; Ellis et al., 

1986; Benech-Arnold et al., 1990; Steinmaus et al., 2000; Alvarado y Bradford, 

2002). En el rango térmico supraóptimo, se asumen generalmente un valor único 

de θ2 y una distribución normal o log-normal de Tc (Covell et al., 1986; Ellis et 

al., 1986; Ellis y Butcher, 1988). Sin embargo, Hardegree (2006) obtuvo un mejor 

ajuste de su modelo de germinación asumiendo un valor constante de Tc y una 

distribución log-normal de θ2. Grundy et al. (2000) trabajando con semillas de 

Stellaria media propusieron un modelo basado en el concepto de los umbrales 

térmicos de germinación, como complemento de las temperaturas cardinales. 

Según dicho modelo, cada semilla posee un umbral de temperatura inferior y otro 

superior para la germinación, los cuales se encuentran normalmente distribuidos 

en la población y definen el rango térmico dentro del cual cada semilla puede 

germinar. Batlla y Benech-Arnold (2003) asociaron el concepto de los umbrales 

térmicos de germinación con el nivel de dormición de una población de semillas 

de P. aviculare y desarrollaron un modelo de tiempo-térmico para la salida de la 

dormición. 

 

La implementación de modelos de tiempo-térmico resulta de gran utilidad 

para la cuantificación de los cambios en la distribución de los parámetros térmicos 

de la población (temperaturas cardinales, umbrales térmicos, tiempos térmicos de 

germinación) en función de los factores ambientales que modifican el nivel de 

dormición. Los objetivos del presente capítulo consistieron en: (1) cuantificar el 

efecto del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la germinabilidad de 

las semillas de L. arvense a un rango de temperaturas constantes, (2) determinar la 

capacidad relativa de distintos modelos de tiempo-térmico para predecir el 

comportamiento germinativo de la población, (3) desarrollar un modelo de 

tiempo-térmico para la salida de la dormición primaria basado en los cambios de 

los parámetros térmicos de la población durante el proceso de post-maduración, y 
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(4) validar el modelo de dormición desarrollado con datos independientes 

obtenidos de un ensayo de emergencia a campo. 

 

3.2 Materiales y Métodos 

 

3.2.1 Tratamientos de post-maduración 

 

Plantas maduras senescentes de L. arvense fueron cosechadas al momento 

de la dispersión natural de las semillas a fines de primavera (Diciembre 2005) de 

un campo de trigo localizado en las cercanías de Bahía Blanca (latitud 38°44'S, 

longitud 62°16'O). Las semillas fueron separadas manualmente y acondicionadas 

en bolsas de papel previamente a su almacenamiento en seco dentro de cámaras de 

crecimiento a temperaturas constantes de 5, 15 y 24 ºC durante un período 

máximo de 210 días. Se evaluó la germinabilidad de las semillas recién cosechas 

y al cabo de 45, 100, 150 y 210 días de almacenamiento. El contenido hídrico de 

las semillas al momento de la cosecha fue de 8-10 % (base peso seco). 

 

3.2.2 Test de germinación 

 

Los ensayos de germinación se llevaron a cabo utilizando una barra de 

gradiente térmico diseñada según Chatterton y Kadish (1969). Grupos de 50 

semillas fueron incubados a regimenes de temperatura constante de 5, 8, 10, 13, 

15, 17, 20 y 25 ºC durante un período de 30 días. Se aplicó un régimen 

fotoperiódico de 12 horas por medio de tubos fluorescentes de luz blanca que 

otorgaban una densidad de flujo fotónico fotosintético de 80 µmol m-2 s-1. 

Diariamente se monitoreó el número de semillas germinadas utilizando como 

criterio la aparición visible de la radícula (≥ 1 mm). Los porcentajes de 

germinación se calcularon sobre la fracción viable de la población de semillas. A 

fin de evaluar viabilidad, las semillas no germinadas de L. arvense fueron 

disectadas longitudinalmente y tratadas en solución (0,1 %) de cloruro de 

tetrazolio (2,3,5-Trifenil-2H-Tetrazolio Cloruro) durante 24 horas en oscuridad a 

30 ºC (International Seed Testing Association, 1999). Las semillas cuyos 

embriones tiñeron de rosado/rojo fueron consideradas viables.   
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3.2.3 Determinación de los rangos térmicos subóptimo y supraóptimo de 

germinación  

 

Las curvas de germinación acumulada obtenidas a partir de los distintos 

tratamientos de post-maduración fueron utilizadas para estimar el tiempo 

requerido para alcanzar la germinación de los percentiles de 10, 20, 30, 40, 50, 60, 

70, 80 y 90 % de la población. Dichas estimaciones se obtuvieron mediante la 

interpolación lineal entre los porcentajes diarios de germinación registrados a cada 

temperatura de incubación. Las tasas de germinación para cada percentil 

(recíproca del tiempo estimado de germinación de cada fracción de la población) 

graficadas en función de la temperatura de incubación, permitieron estimar la 

temperatura óptima de germinación (tasa máxima de germinación) por medio del 

ajuste de funciones de regresión lineal. Se asumió una relación lineal entre las 

tasas de germinación y la temperatura de incubación dentro de cada rango térmico 

de germinación (Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986). Para el rango 

térmico subóptimo de germinación: 

 

                TGg = (T - Tb(g))/θ1(g),                                             (ec. 3.1) 

 

para el rango térmico supraóptimo, 

 

   TGg = (Tc(g) - T)/θ2(g)                                               (ec. 3.2) 

 

donde TGg es la tasa de germinación o recíproca del tiempo de germinación 

correspondiente a una fracción g de la población, T es la temperatura de 

incubación, Tb(g) y Tc(g) son las temperaturas base y máxima de germinación de 

cada fracción, respectivamente. θ1(g) y θ2(g) son el tiempo-térmico subóptimo y 

supraóptimo de germinación de cada fracción, respectivamente. 

 

El valor estimado de To para cada percentil fue calculado a partir de la 

intersección de las funciones lineales ajustadas a los rangos térmicos subóptimo y 

supraóptimo (Hardegree, 2006). Dichas funciones fueron recalculadas para los 

distintos percentiles y obligadas a converger a un valor promedio de To a fin de 

identificar los rangos térmicos subóptimo y supraóptimo de la población. 
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3.2.4 Modelado de la germinación y obtención de los parámetros térmicos de 

la población  

 

Las curvas de germinación acumulada obtenidas en forma experimental 

fueron analizadas mediante un procedimiento de regresión no lineal a fin de 

determinar la capacidad relativa de distintos modelos de tiempo-térmico para 

predecir el comportamiento germinativo de la población. 

 

Modelo 1. En el presente modelo se asumió un valor constante de Tb para toda la 

población y una distribución normal de θ1 (Covell et al., 1986; Ellis et al., 1986, 

1987). En el rango térmico supraóptimo, Tc se consideró normalmente distribuida 

mientras que θ2 se asumió constante (Ellis et al., 1986, 1987). Para el rango 

térmico subóptimo θ1 ~ N (θ(50), σθ
2), por lo tanto la proporción de semillas 

germinadas se calculó de acuerdo a la siguiente ecuación: 

 

         (ec. 3.3) 

 

donde p es la proporción de semillas geminadas dado un valor determinado de θ1 

correspondiente a una fracción g de la población, Φ es la integral gaussiana o 

integral de probabilidad de la distribución normal, θ(50) y σθ son la media y el 

desvío estándar de la distribución normal, respectivamente.  

 

Para el rango térmico supraóptimo, la predicción de la germinación basada 

en Tc ~ N (Tc(50), σTc
2) resultó de la siguiente ecuación: 

 

                              (ec. 3.4)   

 

donde p es la proporción de semillas geminadas dado un valor determinado de Tc 

correspondiente a una fracción g de la población, Φ es la integral gaussiana o 

integral de probabilidad de la distribución normal, Tc(50) y σTc son la media y el 

desvío estándar de la distribución normal, respectivamente.  

 

 

 

p (θ1(g))  =  Φ[(θ1(g) - θ(50))/σθ] 

p (Tc(g))  = 1 - [Φ(Tc(g) - Tc(50))/σTc] 
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Modelo 2. Las temperaturas cardinales Tb y Tc se asumieron normalmente 

distribuidas en la población mientras que θ1 y θ2 se consideraron constantes para 

las distintas fracciones de la población. La ecuación aplicada para la predicción de 

la germinación en el rango subóptimo de temperaturas fue la siguiente: 

 

(ec. 3.5) 

donde Tb(50) y σTb son la media y el desvío estándar de la distribución normal, 

respectivamente. Para el rango supraóptimo se aplicó la ec. (3.4). 

 

Modelo 3. El modelo de umbrales térmicos de germinación propuesto por Grundy 

et al. (2000) se utilizó para estimar los porcentajes máximos de germinación en 

relación con los tratamientos de post-maduración. De acuerdo a dicho modelo, 

cada semilla de la población es capaz de germinar dentro de un rango 

temperaturas comprendido entre un umbral térmico inferior y otro superior, los 

cuales se asumen normalmente distribuidos en la población. La proporción de 

semillas germinadas a una temperatura dada se obtuvo a partir de la siguiente 

ecuación: 

 

         (ec. 3.6) 

 

donde p(T) es la proporción de semillas geminadas a la temperatura T. Las medias 

y los desvíos estándar de las distribuciones de los umbrales térmicos inferior y 

superior son mL, SL y mu, Su, respectivamente. 

 

Las curvas de germinación obtenidas a partir de los distintos tratamientos 

de post-maduración fueron simuladas dentro de los límites definidos por ambos 

umbrales térmicos (fracción de la población en condiciones de germinar) 

asumiendo una distribución normal de los parámetros θ1 y θ2. Las temperaturas 

base y máxima de germinación fueron estimadas a partir de las ecs. (3.1) y (3.2). 

 

Los parámetros térmicos óptimos de la población para cada modelo de 

germinación fueron obtenidos mediante un método de regresión no lineal de 

mínimos cuadrados utilizando un programa de optimización numérica (Premium 

p (Tb(g))  = Φ[(Tb(g) - Tb(50))/σTb] 

p (T)  = {Φ[(T - mL)/SL] - {1 - Φ[(T - mu)/Su]}} 
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Solver Platform 7.0; Frontline systems, Inc.). El máximo ajuste entre los datos 

experimentales y los simulados se logró mediante una técnica de aproximación 

numérica utilizando un algoritmo quasi-Newton. 

 

3.2.5 Bondad de ajuste y análisis estadístico de los modelos de germinación 

 

La evaluación de la bondad de ajuste de los modelos de germinación se 

realizó mediante el coeficiente de determinación (R2). La fracción de la varianza 

explicada por el modelo de simulación se calculó como: 

 

R2 = 1 - [Σ(yobs - ysim )
2/Σ(yobs - ӯobs)

2]                     (ec. 3.7) 

 

donde yobs son los valores de germinación observados, ysim los valores simulados. 

Un valor de R2 = 1 indica un ajuste perfecto del modelo a los datos observados. 

 

La capacidad relativa de los distintos modelos para predecir el 

comportamiento germinativo de la población de semillas de L. arvense fue 

evaluada a través de la significancia estadística de la comparación de los 

coeficientes de ajuste R2. Se utilizó el siguiente test-F (Vohnout, 2003): 

 

 F = [(n - p - 1)(R2 - *R2)]/q(1 - R2)                          (ec. 3.8) 

 

donde R2 es el coeficiente del modelo con la mayor bondad de ajuste, *R2 es el 

coeficiente del modelo a comparar, n es el número total de casos del modelo, p es 

el número de variables relacionadas con R2 y q es el número de variables 

relacionadas con *R2. La significancia estadística se obtuvo de la distribución F 

con q y n-p-1 grados de libertad. 
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3.2.6 Desarrollo del modelo de dormición 

 

La secuencia de desarrollo del modelo se resume a continuación: 

 

(1) Determinar los parámetros térmicos de la población que maximicen el ajuste 

entre las curvas de germinación acumulada obtenidas experimentalmente de 

semillas almacenadas en seco a 5, 15 y 24 ºC durante distintos periodos de 

post-maduración y las curvas predichas por cada modelo de germinación.  

(2) Determinar la bondad de ajuste de los distintos modelos de germinación y 

evaluar la capacidad relativa de los mismos para predecir el comportamiento 

germinativo de las semillas a través de la significancia estadística de la 

comparación de los coeficientes R2. 

(3) Seleccionar el modelo de germinación con mayor ajuste a los datos 

observados. 

(4) Caracterizar los cambios en los parámetros térmicos de la población en 

función del tiempo de post-maduración y la temperatura de almacenamiento 

de las semillas, y derivar ecuaciones que relacionen la tasa de cambio de 

dichos parámetros con el tiempo-térmico de post-maduración. 

(5) Predecir los cambios en los parámetros térmicos de la población para semillas 

almacenadas en laboratorio y posteriormente enterradas a campo, utilizando 

las ecuaciones desarrolladas en (4). 

(6) Utilizar los parámetros térmicos predichos para simular las curvas de 

germinación acumulada y comparar con datos independientes de emergencia a 

campo.  

 

3.2.7 Validación del modelo 

 

A fin de evaluar la capacidad predictiva del modelo de dormición se 

utilizaron datos independientes obtenidos de un experimento de emergencia a 

campo. Para tal fin, plantas maduras senescentes de L. arvense fueron cosechadas 

al momento de la dispersión natural de las semillas (enero 2005) de un campo de 

trigo localizado en las cercanías de Bahía Blanca. Luego de la cosecha, las 

semillas fueron separadas manualmente y acondicionadas en bolsas de papel 

previamente a su almacenamiento en seco en cámaras de crecimiento a 
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temperaturas constantes de 20 y 40 ºC. El contenido hídrico de las semillas al 

momento de la cosecha fue de 6-8 % (base peso seco). Las semillas de L. arvense 

fueron divididas en tres lotes (lote 1, lote 2 y lote 3), los cuales fueron expuestos a 

distintos tratamientos de post-maduración. El lote 1 fue almacenado a 20 ºC 

durante 33 días, el lote 2 fue almacenado inicialmente a 20 ºC durante 20 días y 

posteriormente a 40 ºC durante 30 días, el lote 3 fue expuesto a un régimen 

térmico constante de 40 ºC durante 70 días. Posteriormente, las semillas de L. 

arvense fueron sembradas a 1 cm de profundidad en el campo experimental del 

CERZOS (38°39'54’’S 62°13'58’’O), Universidad Nacional del Sur y CONICET, 

localizado en Bahía Blanca. Las semillas pertenecientes a cada lote fueron 

sembradas en parcelas de 0,8 x 0,8 m siguiendo un diseño factorial 

completamente aleatorizado con tres repeticiones (80 semillas/parcela). La fecha 

de siembra de las semillas varió de acuerdo a la duración de cada uno de los 

tratamientos previos de post-maduración en laboratorio; por lo tanto, las semillas 

fueron sembradas el 24/02/2005 (lote 1), 11/03/2005 (lote 2) y 30/03/2005 (lote 

3).  

 

La emergencia de las plántulas se registró cada dos semanas desde 

comienzos del otoño a comienzos de la primavera, a fin de incluir el período 

completo de emergencia de la especie. Las plántulas fueron contabilizadas e 

inmediatamente removidas al observarse los cotiledones. Las parcelas fueron 

regadas periódicamente mediante un sistema de riego localizado por goteo, a fin 

de evitar posibles situaciones de déficit hídrico a causa del patrón irregular de 

precipitaciones. Las temperaturas del suelo fueron registradas cada 2 horas a 1 cm 

de profundidad utilizando registradores térmicos digitales (Thermochron Ibuttons, 

Model DS1921G-F50, Maxim Integrated Products, Inc.). 
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3.3 Resultados 

 

3.3.1 Efecto del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la 

germinabilidad de las semillas  

 

Semillas recién cosechadas de L. arvense evidenciaron porcentajes 

máximos de germinación de 50-60 % a bajas temperaturas de incubación (5-10 

ºC), mientras que a temperaturas mayores de 13 ºC la germinación se redujo 

drásticamente (Fig. 3.1A). Con el avance del tiempo de post-maduración, las 

semillas fueron capaces de germinar progresivamente a temperaturas mayores 

(comparar filas en Fig. 3.1). Los porcentajes de germinación al cabo de un 

determinado período de post-maduración también resultaron influenciados por la 

temperatura de almacenamiento. De hecho, se observó un aumento en los 

porcentajes de germinación y las semillas fueron capaces de germinar a 

temperaturas mayores a medida que se incrementaba la temperatura de post-

maduración (comparar columnas en Fig. 3.1). Paralelamente, se observó un 

aumento en la tasa mediana de germinación (recíproca del tiempo de germinación 

para el percentil 50) con el avance del tiempo de post-maduración y el incremento 

de la temperatura de almacenamiento (Fig. 3.2). Las tasas de germinación más 

bajas fueron obtenidas a partir de semillas almacenadas a 5 ºC (Fig. 3.2A) 

registrándose un incremento significativo en la velocidad de germinación a 

temperaturas de almacenamiento más elevadas (Fig. 3.2B,C).  
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Fig. 3.1 Curvas de germinación acumulada obtenidas a partir de semillas de L. 

arvense almacenadas a 5, 15 y 24 ºC durante (A) 0, (B-D) 100 y (E-G) 210 días de 

post-maduración. Al cabo de los distintos tratamientos de post-maduración las 

semillas fueron incubadas a temperaturas constantes de 5, 8, 10, 13, 15, 17 y 20 

ºC durante 30 días. No se registró germinación a 25 ºC en ninguno de los 

tratamientos de post-maduración evaluados. 
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Fig. 3.2 Tasa mediana de germinación (recíproca del tiempo de germinación para 

el percentil 50) en función de la temperatura de incubación para semillas de L. 

arvense almacenadas a (A) 5, (B) 15 y (C) 24 ºC durante 100, 150 y 210 días de 

post-maduración. Los valores de R2 para semillas almacenadas en seco durante 

100, 150 y 210 días, respectivamente, fueron los siguientes: (A) 0,98, 0,98 y 0,99; 

(B) 0,94, 0,98 y 0,90; (C) 0,94, 0,87 y 0,91. La tasa mediana de germinación 
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correspondiente a semillas recién cosechadas de L. arvense (post-cosecha) no 

pudo ser ajustada mediante funciones lineales debido a un rango térmico de 

germinación muy restringido.  

 

 

 

Como se observa en las Figs. 3.1 y 3.2, los porcentajes máximos de 

germinación y la mayor tasa mediana de germinación se obtuvieron a partir de 

semillas sometidas a un tratamiento de post-maduración de 210 días a una 

temperatura de almacenamiento de 24 ºC. Los porcentajes acumulados de 

germinación para dichas semillas fueron de 85 % a 5 ºC, 100 % entre 8 y 15 ºC, 

77 % a 17 ºC, 20 % a 20 ºC y 0 % a 25 ºC (Fig. 3.1G), mientras que la mayor 

velocidad de germinación se registró a temperaturas de incubación de 10, 13 y 15 

ºC (Fig. 3.2C).  

 

A partir de los resultados expuestos se evidencia que las semillas de L. 

arvense presentan un patrón de salida de la dormición caracterizado por un 

incremento en la tasa mediana de germinación y un aumento progresivo en la 

temperatura máxima de germinación, como es de prever para una especie anual de 

invierno (Foley, 1994; Allen et al., 1995; Baskin y Baskin, 1998). 

 

3.3.2 Bondad de ajuste y análisis estadístico de los modelos de germinación 

 

El mejor ajuste a los datos experimentales se logró asumiendo una 

distribución normal de Tb y Tc en la población de semillas (Modelo 2; Tabla 3.1). 

Se obtuvo un valor de R2 = 0,956 al ajustar el modelo seleccionado a los valores 

de germinación observados considerando el rango térmico completo (global) de 

germinación. Se observaron diferencias altamente significativas entre los valores 

de R2  del Modelo 2 y el resto de los coeficientes obtenidos bajo los supuestos de 

los Modelos 1 y 3 (Tabla 3.1). No se encontraron evidencias de falta de 

homocedasticidad o normalidad en el modelo seleccionado de acuerdo al 

diagnóstico visual de los gráficos de probabilidad normal y de residuales. 
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Tabla 3.1 Resultados comparativos del ajuste de distintos modelos de tiempo-

térmico a los datos experimentales de germinación. Se calcularon la suma de 

cuadrados residual (SCRES) y total (SCTOTAL) para los rangos térmicos parciales 

(subóptimo y supraóptimo) y para el rango térmico completo de germinación 

(global). Se utilizaron los coeficientes R2 del Modelo 2 como valores indicativos 

del máximo ajuste a los datos experimentales (R2 de la ec. 3.8). La significancia 

estadística de la comparación entre coeficientes surgió de comparar el resultado 

del test-F con un valor crítico F0.01 ~ (q, n-p-1). 

 

Modelo de 

germinación 

Rango térmico 

 

SCRES 

∑(yobs – ysim)2 

SCTOTAL 

∑(yobs –  ӯobs)
2 

R2 

 

Significancia 

estadística 

Modelo 1 Subóptimo 71.749,9 1.045.581,5 0,931 ** 

 Supraóptimo 49.642,4 1.246.363,2 0,960 � 

 Global 121.392,3 2.568.344,4 0,953 ** 

Modelo 2 Subóptimo 61.423,7 959.252,9 0,936 � 

 Supraóptimo 49.642,4 1.246.363,2 0,960 � 

 Global 111.066,1 2.523.758,4 0,956 � 

Modelo 3 Subóptimo 69.983,2 1.023.260,7 0,932 ** 

 Supraóptimo 65.413,1 1.127.764,0 0,942 ** 

 Global 135.396,3 2.494.402,2 0,946 ** 
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Al establecer una relación lineal entre la tasa de germinación de cada 

percentil y la temperatura de incubación dentro de cada rango térmico de 

germinación se infiere una distribución normal de Tb y Tc en la población, como lo 

sugiere el Modelo 2 (Tabla 3.1). Un ejemplo de dicho atributo poblacional se 

muestra para semillas de L. arvense almacenadas durante de 210 días a 15 ºC (Fig. 

3.3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3.3 Tasas de germinación para los distintos percentiles de la población 

descritas como funciones lineales de la temperatura de incubación. Se muestran 

los percentiles de 10 % (R2 = 0,74), 20 % (R2 = 0,88), 30 % (R2 = 0,91), 40 % (R2 

= 0,91), 50 % (R2 = 0,93), 60 % (R2 = 0,98), 70 % (R2 = 0,95) y 80 % (R2 = 0,99) 

obtenidos de semillas de L. arvense almacenadas a 15 ºC durante un período de 

post-maduración de 210 días. 
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Las tasas de germinación para las distintas fracciones de la población 

dentro del rango térmico subóptimo podrían ser descritas como una serie de 

funciones lineales positivas con diferentes valores de Tb(g) o puntos de 

intersección en el eje x. Análogamente, dentro del rango térmico supraóptimo, el 

ajuste de funciones lineales negativas con distintos valores de Tc(g) logran describir 

adecuadamente el comportamiento de las tasas de germinación. Las pendientes de 

las funciones lineales fueron relativamente similares para los distintos percentiles 

dentro de cada rango térmico de germinación, indicando una pequeña variación en 

los valores de θ1 y θ2  entre las distintas fracciones de la población (Fig. 3.3). 

 

Debido a la presencia de un plateau de temperaturas óptimas en los 

percentiles de 10 y 20 % (Fig. 3.3), las tasas de germinación de las distintas 

fracciones de la población fueron ajustadas a funciones cuadráticas y gaussianas a 

fin de determinar si se podría mejorar la bondad de ajuste mediante la utilización 

de modelos no lineales. Sin embargo, el mejor ajuste global de las tasas de 

germinación se logró mediante funciones de regresión lineal.  

 

3.3.3 Cambios en los parámetros térmicos de la población en función del 

tiempo y la temperatura de post-maduración 

 

Se observó un notorio incremento en la temperatura máxima media de 

germinación (Tc(50)) con el avance del tiempo de post-maduración y el aumento de 

la temperatura de almacenamiento (Tabla 3.2; Fig. 3.4A). El incremento térmico 

estimado entre semillas recién cosechadas y semillas almacenadas a 24 ºC durante 

210 días fue de 8 ºC.  
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Tabla 3.2 Parámetros térmicos estimados para semillas de L. arvense almacenadas a 5, 15 y 24 ºC. Las semillas fueron incubadas a 5, 8, 

10, 13, 15, 17, 20 y 25 ºC luego de 0, 45, 100, 150 y 210 días de post-maduración. Los parámetros fueron obtenidos mediante simulación 

de las curvas experimentales de germinación asumiendo una distribución normal de Tb (ec. 3.5) y Tc (ec.3.4) en la población. Se incluyen 

los coeficientes R2 para los distintos tratamientos de post-maduración, al igual que los coeficientes de variación (CV) de los distintos 

parámetros térmicos. 

Temperatura de 

almacenamiento 

(ºC) 

Tiempo de post-

maduración 

(días) 

Tb(50)  

(ºC) 

σ Tb 

 

Ө1 

(ºCd) 

R2 

 

Tc(50) 

(ºC) 

σ Tc 

 

Ө2 

(ºCd) 

R2 

 

- 0 2,11 4,64 114,67 0,90 11,64 3,07 39,70 0,99 

5 45 1,51 7,33 82,70 0,88 12,44 4,07 30,79 0,95 

 100 1,79 4,01 104,42 0,94 15,15 3,44 61,65 0,93 

 150 2,11 6,30 103,05 0,93 15,54 3,26 44,89 0,94 

 210 1,70 4,78 98,23 0,97 16,18 3,60 44,27 0,92 

15 45 1,87 4,96 95,34 0,94 12,45 2,56 36,37 0,99 

 100 2,11 2,50 72,10 0,89 16,75 3,33 54,93 0,92 

 150 1,79 2,71 82,36 0,90 18,42 3,49 54,01 0,91 

 210 2,11 2,42 70,53 0,96 18,56 2,97 54,00 0,94 

24 45 1,51 2,62 79,51 0,92 13,98 2,18 47,34 0,99 

 100 1,95 2,65 70,97 0,94 18,07 1,55 39,36 0,98 

 150 1,51 1,94 74,81 0,89 19,62 2,62 33,56 0,98 

 210 1,51 2,65 71,76 0,94 19,52 2,24 31,39 0,97 

CV  13,81 44,24 17,54  17,28 23,50 22,56  
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La temperatura base media de germinación (Tb(50)) no evidenció cambios 

consistentes con el incremento del tiempo de post-maduración (regresión lineal, r2 

= 0,02, P = 0,68) o la temperatura de almacenamiento (r2 = 0,07, P = 0,42). En el 

rango térmico subóptimo, se observó una reducción en los valores de θ1 con el 

incremento de la temperatura de almacenamiento (r2 = 0,57, P < 0,01), 

indistintamente del tiempo de post-maduración. En promedio los valores de θ1 se 

redujeron en 17,6, 34,6 y 40,4 ºCd cuando las semillas fueron almacenadas a 5, 15 

y 24 ºC, respectivamente, en comparación con semillas recién cosechadas (Tabla 

3.2). Las variaciones observadas en los valores estimados de σTb y σTc, al igual que 

en el tiempo-térmico supraóptimo de germinación (θ2) no estuvieron relacionadas 

con el tiempo de post-maduración (P ≥ 0,34). 

 

3.3.4 Desarrollo del modelo de dormición 

 

El proceso de salida de la dormición primaria en semillas de L. arvense se 

caracterizó por cambios progresivos en los parámetros térmicos de la población, 

Tc(50) y θ1, en función del tiempo y la temperatura de post-maduración. A fin de 

cuantificar el efecto combinado de ambas variables, los cambios en los parámetros 

Tc(50) y θ1 fueron predichos como una función de la acumulación de unidades de 

tiempo-térmico de post-maduración (ºCd). La función empleada calcula la 

acumulación de tiempo-térmico sobre una temperatura ‘base’ para la salida de la 

dormición, de acuerdo a la siguiente ecuación: 

 

ӨAT = (Ts – Tl)tar                                             (ec. 3.9) 

 

donde ӨAT es el tiempo-térmico de post-maduración, Ts es la temperatura de post-

maduración o almacenamiento, Tl es la temperatura base o umbral de post-

maduración (por debajo de la cual no se acumula tiempo-térmico para la salida de 

la dormición), tar es el tiempo de post-maduración. 
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Como se observa en la Fig. 3.4B, los cambios en los valores de Tc(50) 

fueron adecuadamente descritos a través de una función cuadrática del tiempo-

térmico de post-maduración. El valor óptimo de Tl se obtuvo mediante un 

procedimiento de iteración numérica hasta lograr el máximo ajuste de la función 

polinómica entre Tc(50) y ӨAT. El mayor ajuste a los datos experimentales se logró 

considerando un valor de Tl  = -6 ºC, de acuerdo a la siguiente ecuación: 

 

Tc(50) = -2,66e-07
ӨAT

2 + 0,003ӨAT + 11,14              (ec. 3.10) 
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Fig. 3.4 Valores estimados de la temperatura máxima media de germinación 

(Tc(50)) en post-cosecha y para semillas almacenadas a 5, 15 y 24 ºC, en función 

del: (A) tiempo de post-maduración; (B) tiempo-térmico de post-maduración 

(ӨAT). Las líneas punteadas en (A) corresponden a funciones cuadráticas ajustadas 

a cada temperatura de almacenamiento, con valores de R2 = 0,96, 0,99 y 0,99, 

respectivamente. La función cuadrática ajustada en (B) se obtuvo mediante un 

procedimiento de iteración numérica en el cual se hizo variar la temperatura base 

de post-maduración (Tl ; ec. 3.9) hasta logar el máximo ajuste de la función 

polinómica a los datos observados. 
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Fig. 3.5 Valores estimados del tiempo-térmico subóptimo de geminación (θ1) en 

post-cosecha y para semillas almacenadas a 5, 15 y 24 ºC, en función del: (A) 

tiempo de post-maduración; (B) ln[(ӨAT/100) + 1]Ts, donde ӨAT es el tiempo-

térmico de post-maduración y Ts es la temperatura de almacenamiento o post-

maduración. En (B) los cambios en los valores de θ1 fueron adecuadamente 

descritos mediante el ajuste de una función cuadrática (ec. 3.11) luego de la 

exclusión de un dato outlier (■) del análisis de regresión definitivo. 
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Durante el proceso de post-maduración también se observaron cambios en 

los valores de θ1 (Fig. 3.5A). Se registraron valores inferiores de θ1 para semillas 

almacenadas a 15 y 24 ºC en comparación con semillas almacenadas a 5 ºC luego 

de 100, 150 y 210 días de almacenamiento. A fin de cuantificar el efecto de ӨAT 

sobre θ1 se llevó a cabo un análisis de regresión no lineal. Se detectó la presencia 

de un dato outlier, el cual fue excluido del análisis de regresión definitivo (anexo 

II ). Los resultados presentados en la Fig. 3.5B muestran una reducción en los 

valores de θ1 en función de la acumulación de tiempo-térmico y del incremento en 

la temperatura de post-maduración. Ambas variables fueron combinadas en una 

única expresión de la forma: ln[(ӨAT/100) + 1]Ts. Una descripción precisa de los 

cambios en los valores de θ1 se logró mediante la siguiente ecuación cuadrática: 

 

θ1 = 0,0059[ln[(ӨAT/100) + 1]Ts]
2 – 1,0095[ln[(ӨAT/100) + 1]Ts] + 115,3(ec. 3.11) 

 

3.3.5 Validación del modelo de dormición 

 

El modelo fue validado con datos independientes de emergencia obtenidos 

a partir de un experimento conducido a campo. Se evaluó la capacidad del modelo 

para predecir los patrones de emergencia de L. arvense en la región semiárida bajo 

estudio. Tres lotes de semillas de L. arvense fueron expuestos a diferentes 

temperaturas de post-maduración en laboratorio y a campo (punto 3.2.7). El 

modelo desarrollado fue utilizado para estimar los cambios en los valores de Tc(50) 

(ec. 3.10) y θ1 (ec. 3.11) en función de la acumulación de ӨAT (ec. 3.9) y la 

temperatura de post-maduración. La acumulación total de tiempo-térmico (ºCd) 

para cada lote de semillas resultó de la sumatoria de las unidades de tiempo-

térmico acumuladas en laboratorio y a campo. La acumulación de ӨAT comenzó 

cuando la temperatura media diaria del suelo registrada a 1 cm de profundidad se 

encontraba por encima del valor estimado de Tl. Los valores predichos de Tc(50) y 

θ1 para los distintos lotes de semillas fueron utilizados para simular la dinámica de 

germinación a campo asumiendo una distribución normal de las temperaturas 

cardinales (Tb y Tc). Para tal fin, se combinaron las ecs. (3.4) y (3.5) y se adicionó 

un coeficiente de viabilidad: 
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(ec.3.12) 

 

donde Gu es la proporción de semillas no viables al momento de la siembra (Scott 

et al., 1984). Tb(50), σTb, σTc y θ2 fueron considerados constantes para el proceso de 

simulación. Se utilizaron los siguientes valores promedios: Tb(50) = 1,8 ºC, σTb = 

3,8 ºC, σTc = 3 ºC y θ2 = 44 ºCd. Se utilizó un valor de Gu = 0,3, estimado a través 

del test de tetrazolio realizado sobre muestras de 50 semillas obtenidas de cada 

lote previo a la siembra (% viabilidad = 70 ± 6 %, n = 3). 

 

La simulación de la dinámica de germinación a campo y los patrones de 

emergencia observados se muestran en la Fig. 3.6. El proceso de simulación se 

inició cuando las temperaturas de suelo se encontraban próximas a ingresar dentro 

del rango térmico permisivo para la germinación de L. arvense. Los valores de 

salida del modelo de dormición para el lote 1 (ӨAT = 1.787,3 ºCd; Fig. 3.6A), lote 

2 (ӨAT = 2.426,7 ºCd, Fig. 3.6B) y lote 3 (ӨAT = 3.220 ºCd; Fig. 3.6C), 

respectivamente, fueron los siguientes: Tc(50) = 15,54, 16,65 y 17,69 ºC; los valores 

estimados de θ1 = 76,44, 72,3 y 70,53 ºCd, respectivamente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

p(Tb(g), Tc(g)) = (1 – Gu){Φ[(Tb(g) - Tb(50))/σTb ] - {1- [Φ(Tc(g) - Tc(50))/σTc]}}  
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Fig. 3.6 Patrones observados de emergencia a campo y valores simulados de 

germinación para lotes de semillas de L. arvense sometidos a distintos 

tratamientos de post-maduración en laboratorio y a campo. El lote 1 (A) fue 
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almacenado a 20 ºC durante 33 días y las semillas fueron enterradas a campo el 

24/02/2005, el lote 2 (B) fue almacenado inicialmente a 20 ºC durante 20 días y 

posteriormente a 40 ºC durante 30 días y las semillas fueron enterradas a campo el 

11/03/2005, el lote 3 fue expuesto a un régimen térmico constante de 40 ºC 

durante 70 días y las semillas fueron enterradas el 30/03/2005. El proceso de 

simulación comenzó el 01/04/2005 cuando las temperaturas del suelo se 

encontraban próximas a ingresar dentro del rango térmico permisivo para la 

germinación. Las líneas representan los valores de germinación predichos por el 

modelo asumiendo un porcentaje de viabilidad inicial del 70 %; los símbolos 

representan los porcentajes observados de emergencia. Las barras verticales 

indican el error estándar (n = 3). RCME, raíz del cuadrado medio de error.  

 

 

 

El modelo de tiempo-térmico desarrollado logró una predicción aceptable 

de los patrones de emergencia observados a campo para los distintos lotes de 

semillas (Fig. 3.6). Sin embargo, se observó una evidente sobrestimación de los 

porcentajes de germinación al comienzo del período o ‘ventana’ de emergencia 

(abril 2005) para el lote 1 (Fig. 3.6A) y el lote 2 (Fig. 3.6B), como así también 

para la máxima germinación acumulada en el lote 1. Los porcentajes de 

germinación predichos al comienzo de la ‘ventana’ de emergencia fueron 

incrementándose progresivamente a medida que las semillas de L. arvense 

acumulaban tiempo-térmico para la salida de la dormición. Dicha tendencia se 

corroboró a partir de los datos de campo, donde las semillas con mayor 

acumulación de ӨAT  presentaban la mayor tasa de emergencia (Fig. 3.6C). 

 

Los patrones observados de emergencia también fueron simulados bajo los 

supuestos de un valor constante de Tb y una distribución normal de θ1 en la 

población, a fin de determinar si la capacidad predictiva del modelo podría ser 

mejorada aplicando los supuestos del Modelo 1. Se obtuvo un mejor ajuste a los 

datos observados (F = 4,93, P < 0,05) al asumir una distribución normal de Tb (R
2 

= 0,73) en comparación con un único valor de Tb (R
2 = 0,66).  
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3.4 Discusión 

 

A partir de los resultados obtenidos en el presente capítulo se concluye que 

el modelo de tiempo-térmico con mayor capacidad para predecir el 

comportamiento germinativo de las semillas de L. arvense se sustenta en el 

supuesto de una distribución normal en la población de las temperaturas base y 

máxima de germinación (R2 = 0,956; Tabla 3.1). Según dicho modelo, cada 

fracción de la población germinará dentro de un rango térmico específico 

delimitado por un set único de temperaturas cardinales. Por lo tanto, la 

probabilidad de germinación de cada fracción poblacional resultará de la 

combinación de las distribuciones acumuladas de Tb y Tc (ec. 3.12). 

 

Estos resultados contradicen el supuesto ampliamente difundido de un 

valor único de Tb para toda la población de semillas. Aunque la mayoría de los 

autores le han atribuido a Tb un valor constante debería considerarse que los 

modelos de germinación han sido desarrollados mayoritariamente para especies 

cultivadas (Garcia-Huidobro et al., 1982; Covell et al., 1986; Gummerson, 1986; 

Dahal et al., 1990) en donde Tb se ha reportado como un atributo exiguamente 

variable (Bradford, 1995). Contrariamente, y en concordancia con los resultados 

de esta tesis, reportes previos en especies no cultivadas han indicado falta de 

estabilidad y variaciones significativas en los valores de Tb a nivel 

intrapoblacional (Pritchard et al., 1999; Forcella et al., 2000; Wang et al., 2004; 

Hardegree, 2006). Esta situación podría deberse a una marcada variabilidad 

genética dentro de la población, como ha sido propuesto para Setaria viridis 

(Wang et al., 1995) y Eurotia lanata (Wang et al., 2004). Una explicación 

alternativa radica en el efecto que podría ejercer un ambiente materno heterogéneo 

durante la fase de maduración de las semillas sobre la variabilidad 

intrapoblacional en la respuesta a la temperatura (Baskin y Baskin, 1998). 

 

Desde una perspectiva ecológica, las diferentes respuestas fisiológicas a la 

temperatura observadas entre fracciones de la población de L. arvense podrían ser 

consideradas como una estrategia adaptativa. Dichas fracciones acumularían 

tiempo-térmico a distintas tasas, distribuyendo la germinación en el tiempo e 

incrementando la probabilidad de establecimiento de las plántulas. 
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Como se observa en la tabla 3.2, algunos de los valores estimados de σTb 

predijeron valores extremadamente bajos de Tb. Esta situación podría deberse a la 

forma en la cual el modelo matemático desarrollado estimó los valores de Tb para 

cada fracción de la población. De hecho, aún pequeños cambios en las tasas de 

germinación a bajas temperaturas de incubación son capaces de ejercer una 

influencia significativa sobre los valores estimados de Tb, como se observa en el 

presente caso. 

 

En el presente capítulo se desarrolló un modelo de tiempo-térmico para la 

salida de la dormición de semillas de L. arvense. El desarrollo del modelo 

consistió en la cuantificación de los cambios observados en los parámetros 

térmicos de germinación, y la derivación de ecuaciones para la predicción de las 

tasas de cambio de los parámetros Tc(50) y θ1 en función del tiempo-térmico de 

post-maduración y la temperatura de almacenamiento. Los cambios en los valores 

de Tc(50) fueron descritos como una función cuadrática de ӨAT (Fig. 3.4B; ec. 

3.10), indicando una correlación positiva entre el incremento en la temperatura 

máxima media de germinación y la acumulación de ӨAT. De lo anterior, se infiere 

que la tasa de incremento de Tc(50) dependerá de la temperatura de 

almacenamiento, la cual regula la tasa de acumulación de ӨAT. Estos resultados 

concuerdan con reportes previos que indican una correlación positiva entre la tasa 

de salida de la dormición y la temperatura de post-maduración en especies anuales 

de invierno (Baskin y Baskin, 1976; Foley, 1994; Allen et al., 1995; Bauer et al., 

1998; Steadman et al., 2003a,b). 

 

Los cambios observados en los valores de θ1 durante los 210 días de 

almacenamiento (Fig. 3.5A) fueron descritos como una función de ӨAT y Ts (Fig 

3.5B; ec. 3.11). La relación encontrada entre θ1 y ln[(ӨAT/100) + 1]Ts indica 

claramente que los cambios en θ1 no dependen exclusivamente de la acumulación 

de ӨAT, sino también de la temperatura experimentada por las semillas durante el 

proceso de post-maduración. Por lo tanto, se deduce que los cambios en θ1 durante 

el proceso de salida de la dormición dependen de la cantidad acumulada de 

unidades de tiempo-térmico (ºCd) y de la tasa de acumulación de ӨAT, la cual 

depende de Ts, como se mencionó previamente. Similarmente, Batlla y Benech-

Arnold (2003) describieron los cambios en el desvío estándar del umbral térmico 
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inferior de germinación de P. aviculare como una función combinada de la 

temperatura y el tiempo-térmico de estratificación. 

 

Una temperatura base de post-maduración de -6 ºC permitió una 

descripción precisa del proceso de salida de la dormición primaria de L. arvense 

(Figs. 3.4B y 3.5B). Existe escasa evidencia sobre los efectos de las temperaturas 

inferiores a 0 ºC sobre el proceso de post-maduración de las semillas. Sivakumar 

et al. (2006) observaron una reducción significativa en los niveles de dormición 

de semillas de Strychnos nux-vomica luego de un período de almacenamiento en 

seco a temperaturas por debajo de 0 ºC. Evidencia experimental sobre la 

existencia de actividad metabólica a temperaturas de incubación por debajo de 0 

ºC fue provista por Wang et al. (2004), quienes observaron que las semillas de E. 

lanata eran capaces de acumular tiempo-térmico y germinar a temperaturas 

cercanas a -1 ºC. Por lo tanto, la capacidad potencial de determinadas especies 

para acumular tiempo-térmico a temperaturas cercanas o por debajo de 0 ºC 

debería alertar a los investigadores sobre las condiciones térmicas de 

almacenamiento de las semillas a fin de no alterar el nivel de dormición de las 

mismas. 

 

Los mecanismos moleculares del proceso de post-maduración aún se 

desconocen (Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006). Sin embargo, las 

propiedades físicas de las membranas lipídicas parecerían estar involucradas en la 

percepción del estímulo térmico por parte de las semillas (Hallet y Bewley, 2002). 

Steadman et al. (2003b) sugirieron que el incremento observado en la tasa de 

salida de la dormición en semillas de L. rigidum a medida que se incrementaba la 

temperatura de post-maduración se relacionaba con un aumento en la fluidez de 

las membranas y en la actividad enzimática. Un mecanismo similar podría actuar 

mediando en L. arvense el rol de la temperatura en la regulación del proceso de 

post-maduración. 
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CAPITULO IV 

 

MODELO DE TIEMPO-TÉRMICO PARA LA SALIDA DE LA 

DORMICIÓN BASADO EN LOS CAMBIOS DE LOS PARÁMETROS D E 

HIDROTIEMPO DE LA POBLACIÓN (∗∗∗∗) 

 

4.1 Introducción 

 

Los cambios en el nivel de dormición de una población de semillas pueden 

ser cuantificados a través de modificaciones en el potencial agua base de 

germinación (Ψb), de acuerdo al concepto de hidrotiempo propuesto por 

Gummerson (1986). El modelo de hidrotiempo provee parámetros (Ψb(50), ӨH y 

σΨb) que permiten predecir las distintas fracciones de la población capaces de 

germinar dado un valor determinado de Ψ, como también el tiempo requerido para 

la germinación de dichas fracciones. Como lo siguiere Bradford (1995, 2002), la 

reducción en el nivel de dormición de una población de semillas suele estar 

asociada con una disminución en los valores de Ψb(50). La salida de la dormición 

durante el proceso de post-maduración en semillas de las malezas anuales de 

invierno B. tectorum (Christensen et al., 1996; Bauer et al., 1998; Bair et al., 

2006) y Elymus elymoides (Meyer et al., 2000) fue adecuadamente descrita a 

través de una reducción en los valores de Ψb(50) mientras que el resto de los 

parámetros del modelo fueron considerados constantes (ej: ӨH y σΨb). 

Análogamente, Batlla y Benech-Arnold (2004) describieron los cambios en Ψb(50) 

durante la salida de la dormición de la especie primavero-estival P. aviculare 

como función de un índice de acumulación de tiempo-térmico de estratificación. 

 

En regiones semiáridas, la disponibilidad de agua en el suelo puede 

constituirse en un factor ambiental clave en la regulación de la dinámica del banco 

de semillas de malezas. Las fluctuaciones en el contenido hídrico del suelo que 

rodea a las semillas enterradas cerca de la superficie han sido asociadas con 

cambios en el nivel de dormición y en el patrón de emergencia de las malezas a 

                                                 
∗ parte de la información incluida en este capítulo ha sido publicada: Chantre GR, Sabbatini MR y 
Orioli GA (2010) An after-ripening thermal-time model for Lithospermum arvense seeds based on 
changes in population hydrotime parameters. Weed Research 50, 218-227. 
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campo (Stoller y Wax, 1973; Bouwmeester, 1990; Vleeshouwers, 1997a). Por lo 

tanto, considerando el patrón errático de las precipitaciones de la región y la 

predominancia de suelos arenosos con bajo contenido de materia orgánica, el 

nivel de dormición de las semillas de malezas podría verse afectado por las 

fluctuaciones en el contenido hídrico del suelo. 

 

Los objetivos del presente capítulo consistieron en: (1) cuantificar el efecto 

del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la germinabilidad de las 

semillas de L. arvense a distintos potenciales agua del medio, (2) desarrollar un 

modelo de tiempo-térmico para la salida de la dormición basado en los cambios 

de los parámetros de hidrotiempo de la población, y (3) evaluar la capacidad 

predictiva del modelo en condiciones de campo bajo regimenes hídricos 

fluctuantes de suelo. 

 

4.2 Materiales y Métodos 

 

4.2.1 Tratamientos de post-maduración 

 

Plantas maduras senescentes de L. arvense fueron cosechadas al momento 

de la dispersión natural de las semillas a fines de primavera (diciembre 2006) de 

un campo de trigo localizado en las cercanías de Bahía Blanca (latitud 38°44'S, 

longitud 62°16'O). Las semillas fueron separadas manualmente y acondicionadas 

en bolsas de papel previamente a su almacenamiento en cámaras de crecimiento a 

temperaturas constantes de 5, 15, 24 y 30 ºC durante un período máximo de 180 

días. Se evaluó la germinabilidad de las semillas recién cosechas y al cabo de 60, 

87, 118 y 180 días de almacenamiento. El contenido hídrico de las semillas al 

momento de la cosecha fue de 9-10% (base peso seco). 

 

4.2.2 Test de germinación 

 

Se colocaron en forma uniforme 50 semillas de L. arvense en una caja de 

petri de 9 cm de diámetro contendiendo 2 hojas de papel de filtro Whatmann No. 

1 humedecidas con 5 ml de agua destilada o diferentes soluciones de 

polietilenglicol, estableciendo potenciales agua de -0,2, -0,4, -0,8 y -1,2 MPa. Las 
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soluciones de polietilenglicol (PEG 6000, Merck) fueron preparadas de acuerdo a 

Michel (1983) y los valores de potencial agua de las soluciones fueron 

confirmados mediante mediciones realizadas con un osmómetro de presión de 

vapor (VAPRO 5520, Wescor, Inc.). A fin de mantener constante el potencial 

agua del medio de incubación, las soluciones de PEG fueron renovadas luego de 

transcurridas las primeras 24 horas de incubación y posteriormente a intervalos 

semanales (Ni y Bradford, 1992). Las cajas de petri fueron selladas con parafilm 

para evitar la evaporación de agua y envueltas en papel de aluminio a fin de 

generar condiciones de oscuridad. Las semillas de L. arvense fueron incubadas a 

una temperatura óptima de 10 ºC (punto 3.3.1) en oscuridad ya que dicha especie 

no presenta requerimientos de luz para germinar (punto 1.5). Se utilizó un diseño 

en bloques completos al azar con 3 repeticiones, excepto durante la evaluación del 

modelo con datos independientes de campo (n = 6). Cada repetición se colocó en 

una bandeja distinta de la cámara de crecimiento considerándose como un bloque. 

El conteo de la germinación se realizó bajo luz blanca fluorescente a intervalos 

regulares durante un período de incubación de 21 días, utilizando como criterio la 

aparición visible de la radícula (≥ 1 mm). Los porcentajes de germinación se 

calcularon sobre la fracción viable de la población. A fin de evaluar viabilidad, las 

semillas no germinadas de L. arvense fueron disectadas longitudinalmente y 

tratadas en solución (0,1 %) de cloruro de tetrazolio (2,3,5-Trifenil-2H-Tetrazolio 

Cloruro) durante 24 horas en oscuridad a 30 ºC (International Seed Testing 

Association, 1999). Las semillas cuyos embriones tiñeron de rosado/rojo fueron 

consideradas viables.  

 

4.2.3 Cálculo de los parámetros de hidrotiempo de la población 

 

Las curvas de germinación acumulada obtenidas bajo los distintos 

potenciales agua (0, -0,2, -0,4, -0,8 y -1,2 MPa) para cada tratamiento de post-

maduración fueron sometidas a un análisis de regresión probit a fin de obtener los 

parámetros de hidrotiempo de la población (Ψb(50), ӨH y σΨb). El modelo de 

hidrotiempo aplicado fue descrito previamente por Bradford (1990, 1995), Dahal 

y Bradford (1990) y Dahal et al. (1990). 

 

 



 83 

 

4.2.4 Desarrollo del modelo de dormición 

 

A fin de cuantificar el efecto combinado del tiempo y la temperatura de 

post-maduración sobre el nivel de dormición de L. arvense, los cambios en Ψb(50) 

fueron predichos como una función de la acumulación de unidades de tiempo-

térmico de post-maduración (ºCd) según la ec. (3.9). La temperatura base de post-

maduración utilizada fue de -6 ºC (punto 3.3.4).  

 

La secuencia de desarrollo del modelo se resume a continuación: 

 

(1) Determinar los parámetros de hidrotiempo de la población para semillas 

almacenadas en seco a 5, 15, 24 y 30 ºC durante diferentes periodos de post-

maduración. 

(2) Caracterizar los cambios en Ψb(50) en función del tiempo de post-maduración y 

la temperatura de almacenamiento de las semillas, y derivar ecuaciones que 

relacionen la tasa de cambio de dicho parámetro con el tiempo-térmico de 

post-maduración. 

(3) Utilizando la ecuación desarrollada en (2), predecir los cambios en Ψb(50) para 

semillas almacenadas en laboratorio y posteriormente enterradas a campo. 

(4) Utilizar los valores predichos de Ψb(50) para simular las curvas de germinación 

acumulada y comparar con los datos independientes de germinación obtenidos 

a partir de semillas exhumadas a campo. 

 

4.2.5 Validación del modelo 

 

A fin de evaluar la capacidad predictiva del modelo se utilizaron datos 

independientes obtenidos de un experimento realizado a campo. Para tal fin, 

plantas maduras senescentes de L. arvense fueron cosechadas al momento de la 

dispersión natural de las semillas (enero 2008) de un campo de trigo localizado en 

las cercanías de Bahía Blanca. Luego de la cosecha, las semillas fueron 

acondicionadas y posteriormente almacenadas a una temperatura constante de 25 

± 0,5 °C durante 17 días.  El contenido hídrico de las semillas al momento de la 

cosecha fue de 6-9 % (base peso seco). Al cabo de dicho período de 
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almacenamiento en laboratorio, las semillas fueron enterradas a campo. El 

experimento consistió en el enterramiento de semillas a 2 cm de profundidad, las 

cuales fueron sometidas a dos regimenes hídricos fluctuantes (precipitación 

natural y precipitación más riego), y exhumadas a campo al cabo de distintos 

periodos de post-maduración (30, 70 y 95 días de enterramiento). Cada 

tratamiento (combinación de un período de post-maduración y de un régimen 

hídrico dado) se aplicó a un grupo de 350 semillas contenidas dentro de una bolsa 

de malla de polietileno. El experimento se llevó a cabo utilizando un diseño 

factorial completamente aleatorizado con seis repeticiones. Las semillas de L. 

arvense fueron enterradas en el campo experimental del CERZOS (38°39'54’’S 

62°13'58’’O), Universidad Nacional del Sur y CONICET (Bahía Blanca, 

Argentina) el 18/01/2008 y exhumadas el 18/02/2008, 28/03/2008 y 22/04/2008. 

Luego de la exhumación, las semillas fueron lavadas con agua destilada a fin de 

remover las partículas de suelo previamente a ser incubadas a diferentes 

potenciales agua (ver test de germinación). Se extrajeron sub-muestras de semillas 

de cada repetición a fin de determinar el contenido gravimétrico de humedad de 

las mismas. Se determinó el peso inicial o peso fresco al momento de la 

exhumación, luego las semillas fueron secadas a 103 ºC durante 17 horas 

(International Seed Testing Association, 1999) y luego pesadas nuevamente, 

expresándose el porcentaje de humedad en base peso seco. 

 

Las bolsas de 10 x 10 cm fueron construidas utilizando una malla de 

polietileno permeable con la finalidad de emular las condiciones naturales del 

suelo (difusión de aire y agua). El suelo del sitio experimental presentaba textura 

arenoso-franco con un contenido de materia orgánica de 1,3 %. Se utilizó un 

sistema de riego por goteo para el suministro de agua a los tratamientos con riego 

complementario. El riego se realizó con una frecuencia de tres semanas 

adicionando una cantidad de agua que permitiera alcanzar una condición cercana a 

capacidad de campo en los primeros 10 cm del perfil. Los datos de temperatura y 

contenido volumétrico de humedad (m3m-3) fueron registrados con una frecuencia 

de 1 hora a 2 cm de profundidad utilizando registradores térmicos digitales 

(Thermochron Ibuttons, Model DS1921G-F50, Maxim Integrated Products, Inc.) 

y sensores de capacitancia conectados a un datalogger (ECHO Dielectric 

Aquameter, Model EC-20, Decagon devices, Inc.), respectivamente. Se realizó 
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una curva de calibración de suelo específica siguiendo el protocolo de Starr y 

Paltineanu (2002) a fin de asegurar un error mínimo (± 1 %) en el registro de los 

valores de humedad por parte de los sensores. Se construyó una curva específica 

de retención hídrica según el método de Richards (1949), a fin de obtener los 

valores de potencial agua de suelo en el rango comprendido entre 0 y -1,5 MPa. 

Los valores de contenido hídrico del suelo correspondientes a potenciales agua de 

-100 y -1000 MPa fueron obtenidos en forma experimental a partir de un suelo 

secado al aire y en estufa, respectivamente. 

 

4.2.6 Determinación de la bondad de ajuste del modelo 

 

La evaluación de la bondad de ajuste del modelo consistió en la 

determinación del coeficiente de determinación (R2) y la raíz del cuadrado medio 

de error (RCME). El valor de R2 indica la fracción de la varianza explicada por el 

modelo según la ec. (3.7), donde un valor de R2 = 1 indica un ajuste perfecto del 

modelo a los datos observados. RCME es un estimador de la diferencia entre los 

valores observados de germinación y los predichos por el modelo. Un valor 

pequeño de RCME indica una diferencia estrecha o una gran cercanía entre los 

datos observados y los simulados por el modelo (McMaster et al., 1992). 

 

                                 RCME = [Σ(yobs - ysim )
2/n]1/2                                      (ec. 4.1) 

 

donde yobs son los valores observados y ysim los valores simulados de germinación. 

n es el número total de casos en el modelo. 
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4.3 Resultados 

 

4.3.1 Efecto del tiempo y la temperatura de post-maduración sobre la 

germinabilidad de las semillas 

 

Luego de la cosecha, las semillas de L. arvense evidenciaron un porcentaje 

máximo de germinación de 88 (± 6) % al ser incubadas a 0 MPa. Sin embargo, la 

proporción de semillas germinadas se redujo a 31 (± 24) % y 13 (± 11) % a 

potenciales osmóticos de -0,2 y -0,4 MPa, respectivamente. No se registró 

germinación a potenciales agua de -0,8 y -1,2 MPa al cabo del período de 

incubación analizado. 

 

Con el avance del tiempo de post-maduración, las semillas fueron capaces 

de germinar a potenciales agua progresivamente más negativos, como lo 

evidencian los mayores porcentajes de germinación observados (comparar 

columnas en Fig. 4.1). Paralelamente, al cabo de un determinado período de post-

maduración se observó un incremento en los porcentajes de germinación con el 

aumento de la temperatura de almacenamiento (comparar filas dentro de cada 

columna en Fig. 4.1).  
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Fig. 4.1 Curvas de germinación acumulada observadas y predichas para semillas 

de L. arvense almacenadas a 5, 15, 24 y 30 ºC luego de 87 (A, C, E, G) y 180 (B, 

D, F, H) días de post-maduración. Al cabo de los distintos tratamientos de post-

maduración las semillas fueron incubadas a 0 (◊), -0,2 (□), -0,4 ( ) y -0,8 (ж) 

MPa a 10 ºC durante 21 días. No se registró germinación a -1,2 MPa en ninguno 
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de los tratamientos de post-maduración evaluados. Las líneas punteadas 

representan los valores de germinación predichos por el modelo, mientras que los 

símbolos representan los valores observados de germinación. 

 

4.3.2 Cambios en los parámetros de hidrotiempo de la población en función 

del tiempo y la temperatura de post-maduración  

 

Se observó una reducción progresiva en los valores de Ψb(50) con el avance 

del tiempo de post-maduración (r2 = 0,57, P < 0,001; Fig. 4.2A), indistintamente 

de la temperatura de almacenamiento. Semillas recién cosechadas de L. arvense 

presentaron un valor inicial de Ψb(50) de -0,36 MPa, alcanzando un valor de -1,04 

MPa luego de 180 días de almacenamiento a 30 ºC (Tabla 4.1). Los valores de 

Ψb(50) también mostraron una reducción con el incremento de la temperatura de 

almacenamiento (r2 = 0,40, P < 0,01). La tasa de reducción de Ψb(50) en función 

del tiempo de post-maduración, o tasa de salida de la dormición (expresada en 

MPa d-1), resultó una función lineal positiva de la temperatura de almacenamiento 

(Fig. 4.3). Luego de 180 días de post-maduración, los valores de Ψb(50) se 

redujeron a -0,84, -0,96, -1,00 y -1,04 MPa para semillas almacenadas a 5, 15, 24 

y 30 ºC, respectivamente (Tabla 4.1). Contrariamente, los valores de σΨb no 

evidenciaron cambios consistentes con el avance del tiempo de post-maduración 

(r2 = 0,01, P = 0,73) o la temperatura de almacenamiento (r2  = 0,06, P = 0,32). La 

constante de hidrotiempo fue el parámetro con menor variabilidad (CV = 12,3 %; 

Tabla 4.1) no evidenciándose cambios relacionados con el tiempo o la 

temperatura de post-maduración (P > 0,05). 
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Tabla 4.1 Parámetros de hidrotiempo estimados para semillas de L. arvense almacenadas a 5, 15, 24 y 30 ºC. Las semillas fueron 

incubadas a diferentes potenciales agua (0, -0,2, -0,4, -0,8 y -1,2 MPa) a una temperatura óptima de 10 ºC luego de 0, 60, 87, 118 y 

180 días de post-maduración. Los parámetros fueron obtenidos mediante regresiones repetidas utilizando la función probit. Se 

incluyen los coeficientes R2 para los distintos tratamientos de post-maduración, al igual que los coeficientes de variación (CV) de los 

distintos parámetros poblacionales.  

 

Temperatura de 
almacenamiento (ºC) 

Tiempo de post- 
maduración (días) 

ψb(50) 

 (MPa) 
σψb 

 (MPa) 
θH  

(MPa h) 
         R2 

 
 0 -0,36 0,17 199 0,94 
5 60 -0,48 0,29 238 0,92 
 87 -0,75 0,29 190 0,97 
 118 -0,67 0,38 154 0,94 
  180 -0,84 0,20 238 0,97 

15 60 -0,72 0,29 242 0,93 
 87 -0,74 0,31 194 0,97 
 118 -0,81 0,30 190 0,95 
  180 -0,96 0,26 242 0,95 

24 60 -0,82 0,28 247 0,97 
 87 -0,81 0,29 197 0,97 
 118 -1,01 0,37 235 0,95 
  180 -1,00 0,23 245 0,93 

30 60 -0,63 0,28 214 0,94 
 87 -0,98 0,27 235 0,98 
 118 -1,00 0,37 238 0,96 
  180 -1,04 0,28 233 0,97 

Promedio (CV)  -0,80 (24,1) 0,29 (19,3) 219 (12,3)  
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Fig. 4.2 Valores estimados del potencial agua base medio de germinación (Ψb(50)) en post-

cosecha y para semillas almacenadas a 5, 15, 24 y 30 ºC, en función del: (A) tiempo de 

post-maduración; (B) tiempo-térmico de post-maduración (ӨAT). La línea sólida en (A) 

representa el patrón lineal de reducción de Ψb(50) en función del tiempo de post-maduración 

(r2 = 0,57), mientras que las líneas punteadas corresponden a funciones lineales ajustadas a 

cada temperatura de almacenamiento, con valores de r2 = 0,84, 0,91, 0,79 y 0,81, 

respectivamente. La línea ajustada en (B) corresponde a una función exponencial negativa. 
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Fig. 4.3 Relación lineal entre la tasa de salida de la dormición de L. arvense y la 

temperatura de almacenamiento. Los símbolos indican los valores de las tasas de reducción 

de Ψb(50) en función del tiempo de post-maduración para cada temperatura de 

almacenamiento que corresponden a las pendientes de las funciones lineales de la Fig. 

4.2A.  

 

4.3.3 Desarrollo del modelo 

 

El proceso de salida de la dormición en semillas de L. arvense se caracterizó por 

una reducción progresiva en los valores de Ψb(50) en función del tiempo y la temperatura de 

post-maduración. A fin de cuantificar el efecto combinado de ambas variables sobre el 

nivel de dormición de la población, los cambios en Ψb(50) fueron descritos como una  

función de ӨAT (ec. 3.9). Como se observa en la Fig. 4.2B, el patrón de reducción de Ψb(50) 

se describió como una función exponencial negativa de ӨAT: 

 

Ψb(50) = 0,7198e(-4,583e-04
ӨAT) – 1,083                                (ec. 4.2) 
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Dicha ecuación puede ser descrita de acuerdo al significado biológico de sus parámetros de 

la siguiente manera:  

 

                               Ψb(50) = [Ψbi(50) - Ψbf(50)]e(-KӨAT) + Ψbf(50)                (ec. 4.3) 

 

donde Ψbi(50) y Ψbf(50) son los valores predichos de Ψb(50) correspondientes a semillas recién 

cosechadas y semillas sin dormición, respectivamente. Ψbi(50) representa el valor inicial de 

Ψb(50) donde ӨAT es igual a cero, mientras que Ψbf(50) corresponde al valor del plateau de la 

función exponencial. K es la tasa de reducción exponencial de los valores de Ψb(50) entre 

Ψbi(50) y Ψbf(50) a medida que se acumulan unidades de tiempo-térmico (ºCd) para la salida 

de la dormición.  

 

4.3.4 Bondad de ajuste y validación del modelo 

 

A fin de evaluar la bondad de ajuste del modelo se contrastaron los datos 

experimentales de germinación utilizados para la determinación de los parámetros de 

hidrotiempo de la población con los datos predichos por el modelo. Bajo el supuesto de la 

distribución normal de Ψb en la población (Gummerson, 1986; Bradford, 1990; Dahal y 

Bradford, 1990), la proporción de semillas germinadas se calculó a partir de la siguiente 

ecuación: 

 

         (ec. 4.4) 

 

donde p es la proporción de semillas germinadas dado un valor determinado Ψb 

correspondiente a una fracción g de la población, Φ es la integral gaussiana o integral de 

probabilidad de la distribución normal, Ψb(50) y σΨb son la media y el desvío estándar de la 

distribución normal, respectivamente. La variable Ψb(g) también puede ser descrita como [Ψ 

– (ӨH/tg)], donde Ψ es el potencial agua del medio de incubación, ӨH es la constante de 

hidrotiempo y tg es el tiempo de germinación correspondiente a una fracción g de la 

población.  

p(Ψb(g))  = Φ[(Ψb(g) - Ψb(50))/σΨb] 
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La simulación de los datos de germinación para los distintos tratamientos de post-

maduración se basó en la estimación de los cambios en los valores de Ψb(50) en función de 

ӨAT  (ec. 4.2). Los parámetros σΨb y ӨH fueron considerados constantes para el proceso de 

simulación, utilizándose los siguientes valores promedio σΨb = 0,29 MPa y ӨH = 219 MPa h 

(Tabla 4.1). 

 

Los datos observados de germinación fueron adecuadamente descritos por el 

modelo (R2 = 0,90; RCME = 10), sugiriendo que los cambios en la germinabilidad de las 

semillas asociados a los cambios en el nivel de dormición podrían ser mayoritariamente 

descritos a través de una reducción de los valores de Ψb(50) (ec. 4.2). Sin embargo, el 

modelo subestimó los porcentajes de germinación en algunos de los tratamientos de post-

maduración donde los valores estimados de ӨH eran menores que el valor promedio de ӨH 

utilizado para la simulación (ej: Fig. 4.1A, C; Tabla 4.1). Por otro lado, el modelo 

sobrestimó la germinación en algunos casos donde los valores de ӨH eran mayores que el 

valor promedio estimado, principalmente a 0 y -0,8 MPa (ej: Fig. 4.1D, F). 

 

Para poder evaluar la capacidad predictiva del modelo, semillas de L. arvense 

fueron sometidas a distintos periodos de post-maduración a campo bajo dos regimenes 

hídricos fluctuantes de suelo (punto 4.2.5). El modelo desarrollado fue utilizado para 

estimar los cambios en Ψb(50) de acuerdo a la ec. (4.2) en función de la acumulación de ӨAT. 

Los valores de ӨAT para cada tratamiento de post-maduración se obtuvieron a partir de la 

sumatoria de unidades de tiempo-térmico (ºCd) acumuladas durante el almacenamiento de 

las semillas en laboratorio y el posterior período de post-maduración a campo. Los valores 

predichos de Ψb(50) fueron utilizados para simular la germinación a distintos potenciales 

agua de acuerdo a la ec. (4.4). Como se mencionó anteriormente, σΨb y ӨH se asumieron 

constantes. 
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A pesar de las variaciones contrastantes en los valores registrados de contenido 

hídrico (Fig. 4.4A) y potencial agua (Fig. 4.4B) del suelo entre regimenes hídricos y las 

subsecuentes diferencias observadas en el contenido hídrico de las semillas para las 

distintas fechas de exhumación (precipitación = 10,3 ± 1,2 %; precipitación + riego = 19,1 

± 5 %); las predicciones del modelo fueron precisas, tanto para el régimen de precipitación 

natural (RCME = 10,8) como para la condición con riego complementario (RCME = 13,5). 

Paralelamente, se obtuvo una buena correlación entre los datos observados y predichos de 

germinación (coeficiente de correlación de Pearson, rprecipitación = 0,96; rprecipitación + riego = 

0,94). Sin embargo, el modelo subestimó los porcentajes de germinación acumulada en 

semillas incubadas a 0, -0,2 y -0,4 MPa luego de 70 días de post-maduración a campo (Fig. 

4.5A) y también a 0 y -0,2 MPa luego de 95 días de enterramiento (Fig. 4.5C), en ambos 

casos bajo régimen de precipitación natural. Por otro lado, el modelo sobrestimó los valores 

de germinación en semillas incubadas a -0,2 y -0,4 MPa luego de 95 días de post-

maduración a campo bajo el régimen combinado de precipitación más riego (Fig. 4.5D). 
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Fig. 4.4 Valores de contenido volumétrico de agua en el suelo (A) (m3m-3) y de potencial 

agua (B) (MPa) medidos a 2 cm de profundidad para semillas de L. arvense enterradas a 

campo bajo regimenes de precipitación natural () y precipitación con riego 

complementario (●). Las semillas fueron enterradas el 18/01/2008 y exhumadas a campo 

luego de 30 (18/02/2008), 70 (28/03/2008) y 95 (22/04/2008) días de enterramiento (las 

fechas de exhumación se indican mediante flechas verticales). La línea punteada horizontal 

en (A) indica el valor de potencial agua correspondiente al punto de capacidad de campo. 
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Fig. 4.5 Curvas de germinación acumulada observadas y predichas para semillas de L. 

arvense enterradas a campo durante 70 y 95 días bajo regimenes de precipitación natural 

(A, C) o precipitación con riego complementario (B, D) y posteriormente incubadas a 0 (◊), 

-0,2 (□), -0,4 ( ) y -0,8 (ж) MPa a 10 ºC durante 21 días. No se registró germinación a -1,2 

MPa en ninguno de los tratamientos de post-maduración evaluados. Las líneas punteadas 

representan los valores de germinación predichos por el modelo, mientras que los símbolos 

representan los valores observados de germinación. Las barras verticales indican el error 

estándar (n = 6). 
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4.4 Discusión 

 

En el presente estudio, Ψb(50) fue utilizado como un índice del nivel medio de 

dormición de la población de semillas de L. arvense. El desarrollo del modelo consistió en 

la estimación de los parámetros de hidrotiempo asumiendo una distribución normal de Ψb 

en la población (Gummerson, 1986; Bradford, 1990; Dahal y Bradford, 1990) y la 

cuantificación de los cambios en los valores de Ψb(50) en función del tiempo y la 

temperatura de post-maduración. 

 

El índice de dormición evaluado evidenció una reducción progresiva con el avance 

del tiempo de post-maduración (P < 0,001). Los cambios observados en los valores de 

Ψb(50) para cada temperatura de almacenamiento fueron adecuadamente descritos como una 

función lineal negativa del tiempo de post-maduración (Fig. 4.2A). Análogamente, Bauer et 

al. (1998) observaron un patrón de reducción lineal en los valores de Ψb(50) con el avance 

del tiempo de post-maduración en semillas de B. tectorum. La tasa de reducción de Ψb(50) en 

función del tiempo de post-maduración, o tasa de salida de la dormición (expresada en MPa 

d-1), fue adecuadamente descrita como una función lineal positiva de la temperatura de 

almacenamiento (Fig. 4.3). Similarmente, trabajos previos han reportado una correlación 

positiva entre la tasa de salida de la dormición y la temperatura de post-maduración en otras 

especies anuales de invierno (Allen et al., 1995; Bauer et al., 1998; Steadman et al., 

2003b). 

 

A fin de cuantificar el efecto combinado del tiempo y la temperatura de post-

maduración sobre el nivel de dormición poblacional de L. arvense se desarrolló un modelo 

de tiempo-térmico para la salida de la dormición primaria. El modelo consistió en la 

descripción de los cambios en Ψb(50) como función de un índice de tiempo-térmico de post-

maduración (ӨAT), el cual resultó de gran utilidad para modelar los cambios en los 

parámetros térmicos de la población durante el proceso de salida de la dormición (punto 

3.3.4). 
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El patrón de reducción en los valores de Ψb(50) fue adecuadamente descrito como una 

función exponencial negativa de ӨAT (ec. 4.2). Como se infiere de la Fig. 4.2B, la tasa de 

reducción de Ψb(50) fue mayor durante los primeros 3.000 ºCd de almacenamiento, 

reduciéndose a medida que las semillas de L. arvense suplían sus requerimientos de tiempo-

térmico de post-maduración. En forma análoga, Batlla y Benech-Arnold (2004) reportaron 

un patrón exponencial negativo de reducción de Ψb(50) en función de la acumulación de 

tiempo-térmico de estratificación en P. aviculare. Por su parte, Bair et al. (2006) 

observaron un patrón similar de reducción de Ψb(50) en B. tectorum a medida que las 

semillas acumulaban tiempo-térmico de post-maduración en un rango de potencial agua 

atmosférico comprendido entre -300 y -80 MPa. 

 

La evaluación del modelo se realizó: (1) contrastando los datos experimentales de 

germinación utilizados para la determinación de los parámetros de hidrotiempo de la 

población con los datos predichos por el modelo, (2) analizando las predicciones del 

modelo para semillas sometidas a distintos periodos de post-maduración a campo bajo dos 

regimenes hídricos fluctuantes de suelo. Las curvas de germinación acumulada para los 

distintos tratamientos de post-maduración en laboratorio fueron adecuadamente descritas 

por el modelo (R2 = 0,90; RCME = 10). De lo anterior se deduce que la mera modelación de 

Ψb(50), mientras se asumen constantes σΨb y ӨH, resulta en un aproximación apropiada para 

la caracterización de los cambios en el rango de potenciales agua permisivos para la 

germinación durante el proceso de salida de la dormición. La decisión de desarrollar un 

modelo de tiempo-térmico de post-maduración basado en dichos supuestos fue 

adecuadamente sustentada sobre bases estadísticas (punto 4.3.2) y también por reportes 

previos en otras especies (Christensen et al., 1996; Bauer et al., 1998; Meyer et al., 2000; 

Batlla y Benech-Arnold, 2004; Gianinetti y Cohn, 2007). Sin embargo, el modelo 

subestimó (Fig. 4.1A, C) o sobrestimó (Fig. 4.1D, F) los porcentajes de germinación para 

semillas incubadas a ciertos potenciales agua donde los valores observados de ӨH eran 

menores o mayores que el valor promedio de ӨH utilizado para la simulación, 

respectivamente. Como se mencionó previamente, ӨH es una medida de la velocidad de 

germinación de la población. Por lo tanto, valores menores de ӨH son indicativos de una 

reducción en el tiempo requerido de germinación o de una mayor tasa de germinación, dada 
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una determinada diferencia [Ψ - Ψb(g)] (ecs. 1.6-1.7). De forma análoga, valores mayores de 

ӨH sugieren una reducción en la velocidad de germinación. Como se mencionó 

previamente, el parámetro poblacional ӨH no resultó influenciado por el tiempo o la 

temperatura de post-maduración (Tabla 4.1; P > 0,05). Consecuentemente, las variaciones 

observadas en los valores de ӨH podrían deberse a diferencias en el tiempo de imbibición 

y/o activación metabólica durante el proceso de germinación, las cuales no estarían 

directamente relacionadas con el nivel de dormición de las semillas, como lo sugieren 

Alvarado y Bradford (2005). 

 

Las fluctuaciones en el contenido hídrico de las semillas durante el proceso de post-

maduración han sido relacionadas con alteraciones en la tasa de salida de la dormición en 

varias especies (Leopold et al., 1988; Foley, 1994; Steadman et al., 2003b; Gallagher et al., 

2004). Los ciclos de hidratación y deshidratación han sido asociados a cambios en el nivel 

de dormición de las semillas y a modificaciones en los patrones de emergencia de las 

malezas a campo (Bouwmeester, 1990; Batlla y Benech-Arnold, 2006). 

 

En el presente trabajo, las semillas de L. arvense fueron sometidas a grandes 

fluctuaciones cíclicas en los valores de potencial agua del suelo, como resultado de la 

interacción entre los regimenes hídricos y la dinámica de pérdida de agua en el suelo. A 

pesar de las variaciones contrastantes en la frecuencia y magnitud de las fluctuaciones en el 

contenido hídrico (Fig. 4.4A) y el potencial agua (Fig. 4.4B) del suelo entre regimenes, las 

predicciones del modelo fueron similares en ambos casos. Una posible explicación de la 

capacidad predictiva del modelo para describir el proceso de salida de la dormición bajo el 

rango evaluado de regimenes hídricos podría hallarse en el modelo conceptual propuesto 

por Bair et al. (2006). Según dichos autores, la tasa de post-maduración en semillas de B. 

tectorum almacenadas a potenciales agua constantes de entre -150 y -40 MPa dependería 

fundamentalmente de la temperatura de almacenamiento, no siendo afectada dicha tasa por 

el potencial agua del medio. Contrariamente, una exposición prolongada de las semillas a 

potenciales agua constantes por encima de -40 MPa obstaculizaría el proceso de post-

maduración promoviendo el deterioro de las semillas o el avance del proceso de 

germinación. Como se observa en la Fig. 4.4B, los valores de potencial agua del suelo 
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fluctuaron entre -127 y -0,02 MPa para ambos regimenes. Sin embargo, dichos valores de 

potencial agua se mantuvieron por debajo de -40 MPa durante un lapso de tiempo 

equivalente al 82 % y el 54 % del período de post-maduración a campo para el régimen de 

precipitación natural y precipitación más riego, respectivamente. A pesar del mayor tiempo 

de exposición de las semillas bajo el régimen de riego complementario a elevados 

potenciales agua (cercanos al punto de capacidad de campo = -0,033 MPa), el proceso de 

post-maduración fue satisfactoriamente descrito en función de la acumulación de tiempo-

térmico (ӨAT). Dicho resultado podría deberse al hecho de que la exposición de las semillas 

de L. arvense a elevados valores de Ψ aconteció durante intervalos de tiempo intermitentes 

y de corta duración, como consecuencia del patrón de riego aplicado y la ocurrencia de una 

textura de suelo arenosa, la cual favorece una rápida pérdida de agua del suelo por 

evaporación e infiltración. Cabe recalcar que no se observaron semillas germinadas o 

evidencias de pérdida de viabilidad durante el transcurso del período de post-maduración a 

campo. Al respecto, varios autores le atribuyen a las fluctuaciones en el contenido hídrico 

del suelo y a la consecuente hidratación de las semillas, un efecto preventivo y/o reparador 

sobre la acumulación de reacciones que favorecen el envejecimiento y subsecuentemente  

la pérdida de viabilidad (Bauer et al., 1998; Bair, 2004; Bair et al., 2006). 
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CAPITULO V 

 

DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES 

 

Los resultados obtenidos a campo y en laboratorio son indicativos de que la 

profundidad de enterramiento de las semillas ejerce un marcado efecto sobre la dinámica 

temporal de la mayoría de los componentes del banco de semillas y sobre la probabilidad 

de emergencia de las plántulas de L. arvense. Por lo tanto, la evidencia experimental 

permite la aceptación de la primera hipótesis propuesta en el presente trabajo de tesis sobre 

la base de las siguientes consideraciones:  

 

En primer lugar, el enterramiento de las semillas en las cercanías de la superficie del 

suelo produjo porcentajes significativamente mayores de germinación en comparación con 

semillas enterradas a mayor profundidad. Probablemente, la ausencia de impedimentos 

físicos, como una reducción en la tasa normal de difusión de gases en el microambiente 

edáfico de germinación, hayan establecidos las diferencias observadas en los niveles de 

quiescencia entre ambas profundidades de enterramiento. Aunque no se logró evidenciar un 

efecto definido de la profundidad de enterramiento sobre la dinámica de la salida de la 

dormición, tampoco debería desestimarse un posible requerimiento insatisfecho por 

temperaturas alternadas, como factor terminador de la dormición, en semillas enterradas a 

20 cm de profundidad (Fig. 5.1). 

 

En segundo lugar, el patrón observado de reducción de la emergencia con el 

incremento de la profundidad de enterramiento evidencia un fuerte condicionamiento de 

dicho factor sobre la probabilidad de emergencia de las plántulas, fundamentalmente 

debido al agotamiento de las reservas energéticas de las semillas. De hecho, el 

comportamiento sigmoideo del patrón de emergencia revela una reducción del 50 % en el 

número de plántulas emergidas desde 3,5 cm de profundidad y la imposibilidad de L. 

arvense para emerger desde profundidades iguales o mayores a 10 cm (Fig. 2.6). 
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En tercer lugar, la dinámica de la mortalidad de semillas estuvo claramente 

influenciada por la profundidad de enterramiento, y a su vez, por el régimen hídrico del 

suelo (punto 2.3.1). El incremento en la mortalidad a mayor profundidad de enterramiento 

y con aporte hídrico complementario podría deberse al deterioro metabólico de las semillas 

quiescentes, causado por envejecimiento y/o por actividad de los microorganismos del 

suelo. Los resultados obtenidos bajo las condiciones ambientales evaluadas indican que la 

proporción de semillas viables de L. arvense se reduciría luego de dos años de 

enterramiento a < 10 % de la población inicial. Aunque, bajo condiciones ambientales 

desfavorables para la germinación que contribuyan a mantener elevados niveles de 

quiescencia se podría esperar un incremento en la longevidad del banco de semillas (Fig. 

2.3C). De lo anterior se infiere que el banco de semillas de L. arvense podría ser clasificado 

como persistente de corta duración (Bakker et al., 1996) o persistente tipo III, según 

Thompson y Grime (1979). Cabe recalcar que en el presente estudio la presión de 

predación fue nula, ya que no se encontraron evidencias de consumo o daño de semillas por 

insectos o mamíferos.  

 

Respecto de la segunda hipótesis propuesta, se encontró suficiente evidencia para 

confirmar el rol primordial de la temperatura del suelo como regulador de los cambios en el 

nivel de dormición del banco de semillas, aunque no se observaron ciclos estacionales de 

dormición (puntos 2.3.1 y 2.4). Por otro lado, no se identificó un efecto concluyente de las 

fluctuaciones en el régimen hídrico del suelo sobre la dinámica de la salida de la dormición 

de L. arvense (Fig. 5.1). 

 

Habiéndose establecido la importancia de la temperatura y a fin de combinar su 

efecto con el del tiempo de post-maduración, se logró construir un índice de tiempo-térmico 

de post-maduración (ӨAT), el cual permitió cuantificar los cambios en el nivel de dormición 

poblacional durante el proceso de salida de la dormición. La aplicación de dicho índice 

permitió establecer relaciones funcionales entre la acumulación de unidades de tiempo-

térmico para la salida de la dormición y la tasa de cambio de los parámetros térmicos (Tc(50) 

y θ1) y de hidrotiempo (Ψb(50)) de la población, aportando evidencia experimental para la 

aceptación de la tercera hipótesis propuesta.     
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 El desarrollo de un modelo de tiempo-térmico basado en la descripción de los 

cambios en los parámetros Tc(50) y θ1 en función de ӨAT y Ts permitió predecir la ‘ventana’ 

de germinación a campo y la fracción de la población de semillas que germinará en dicho 

período de tiempo. Las curvas de germinación simuladas y los patrones de emergencia 

observados son coincidentes en mostrar un aumento en la proporción de semillas 

germinadas y de plántulas emergidas al inicio de la ‘ventana’ de germinación (principios 

del otoño) a medida que las semillas de L. arvense acumulaban ӨAT para la salida de la 

dormición (Fig. 3.6). Esto se debe a la ampliación del rango térmico permisivo para la 

germinación como consecuencia del incremento de Tc(50) y una reducción en los 

requerimientos de tiempo-térmico (θ1) para la germinación a temperaturas subóptimas. La 

capacidad del modelo para predecir la emergencia a campo de L. arvense fue aceptable 

considerando que dicho proceso implica una fase de crecimiento post-germinativa no 

contemplada en el desarrollo del modelo. Ciertos factores ambientales como el contenido 

hídrico del suelo (Finch-Savage y Phelps, 1993), la profundidad de enterramiento 

(Vleeshouwers, 1997b) o la resistencia a la penetración (Vleeshouwers y Kropff, 2000), 

entre otros, pueden afectar tanto el momento de emergencia como la cantidad de plántulas 

que emergen a campo. Por lo tanto, dichos factores deberían ser tenidos en cuenta a priori 

al intentar construir un modelo para la predicción de la emergencia a campo (Fig. 5.1). 

 

Desde el punto vista del modelado, se ha encontrado evidencia consistente para 

sustentar el desarrollo y la aplicación de un modelo de tiempo-térmico para la salida de la 

dormición en combinación con un modelo de tiempo-térmico de germinación basado en la 

distribución normal de Tb y Tc en la población. Dicha evidencia fue provista por un mejor 

ajuste del Modelo 2 de germinación a los datos experimentales obtenidos a partir de los 

distintos tratamientos de post-maduración (Tabla 3.1) y una mejor predicción de los 

patrones de emergencia en comparación con el supuesto de un valor constante de Tb (punto 

3.3.5). Sin embargo, debería señalarse que parte de la variación observada en los valores de 

Tb podría estar asociada al método de análisis utilizado y a la insoslayable dificultad para 

estimar correctamente las tasas de germinación a temperaturas bajas de incubación. 

 



 104 

Paralelamente a los cambios observados en los parámetros térmicos de la población 

durante el proceso de post-maduración, la salida de la dormición de L. arvense se 

caracterizó por una ampliación en el rango de potenciales agua permisivos para la 

germinación. Los cambios en el nivel de dormición poblacional fueron adecuadamente 

descritos a través de los cambios en los valores de Ψb(50) mediante una función exponencial 

negativa de ӨAT (ec. 4.2). La tasa de salida de la dormición en semillas sometidas a 

distintos tratamientos de post-maduración en condiciones de laboratorio fue descrita como 

una función lineal positiva de la temperatura de almacenamiento (Fig. 4.3). Estos resultados 

concuerdan con las observaciones e inferencias realizadas en los capítulos II (punto 2.4) y 

III (punto 3.4) y con trabajos previos en otras especies anuales de invierno que han 

reportado una correlación positiva entre la tasa de salida de la dormición y la temperatura 

de post-maduración (Foley, 1994; Allen et al., 1995; Bauer et al., 1998; Steadman et al., 

2003a, b). 

 

Tal como se mencionó anteriormente al puntualizar la importancia del factor 

temperatura, los resultados obtenidos en el capítulo IV (punto 4.3.4) sugieren que la 

exposición de las semillas de L. arvense a regimenes hídricos fluctuantes de suelo no se 

traduciría en cambios considerables sobre la tasa de salida de la dormición. De hecho, los 

cambios en la germinabilidad de las semillas de L. arvense durante distintos periodos de 

post-maduración a campo bajo las condiciones hídricas evaluadas (Fig. 4.4) fueron 

cuantificados mayoritariamente a través de los cambios en la temperatura del suelo 

mediante la aplicación de un modelo de tiempo-térmico (punto 4.3.4). Similarmente, Bauer 

et al. (1998) lograron predecir mediante un modelo de tiempo-térmico la salida de la 

dormición en semillas de B. tectorum enterradas a campo y expuestas a valores de potencial 

agua del suelo > a -150 MPa. Estos resultados concuerdan con los obtenidos en el capítulo 

II donde no se evidenció un efecto definido de ambos regimenes hídricos sobre la dinámica 

de la dormición de L. arvense (puntos 2.3.1 y 2.4). Sin embargo, y a pesar de la buena 

capacidad predictiva del modelo bajo las condiciones ambientales evaluadas debería 

considerarse que la exposición de semillas a potenciales agua sustancialmente inferiores a 

los registrados en el presente estudio (Fig. 4.4B) podría afectar significativamente la tasa de 

salida de la dormición de la especie. Al respecto, Bair et al. (2006) observaron una 
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reducción lineal en la tasa de salida de la dormición de B. tectorum ha medida que el 

potencial agua del medio de post-maduración se reducía de -150 a -350 MPa. Según 

Vertucci y Farrant (1995), por debajo de aproximadamente -150 MPa se producen 

restricciones en la actividad de ciertas enzimas catalíticas mientras que se incrementan 

determinadas reacciones que producen la liberación de radicales libres. De lo anterior, se 

infiere la necesidad de desarrollar a futuro, un modelo hidrotermal que permita cuantificar 

el efecto combinado de la temperatura y la humedad sobre los cambios en la tasa de salida 

de la dormición de L. arvense a potenciales agua considerablemente inferiores a los 

registrados experimentalmente en el presente trabajo de tesis (Fig. 5.1). 

 

El patrón de germinación observado a campo evidenció el comportamiento típico de 

una especie anual facultativa de invierno, mostrando un pico bien definido de germinación 

hacia mediados y fines del otoño y una fracción de germinación remanente hacia principios 

de la primavera (Figs. 2.3 y 2.4). No se observaron diferencias estadísticamente 

significativas en la proporción de semillas germinadas a campo, ni en el patrón de 

distribución temporal de la germinación entre regimenes hídricos de suelo. Probablemente 

esto se deba a que el aporte de las precipitaciones durante el período o ‘ventana’ de 

germinación a campo no haya evidenciado deficiencias hídricas lo suficientemente 

acentuadas como para establecer diferencias con respecto al régimen hídrico con riego 

complementario (Fig. 2.5). Por lo tanto, aunque los datos recogidos durante el transcurso 

del período de experimentación a campo (mayo 2005 - julio 2007) no aportan evidencia que 

permita la aceptación de la cuarta hipótesis planteada; es menester continuar estudiando el 

efecto de las variaciones estacionales en el aporte hídrico al suelo sobre la germinación de 

la especie a campo. De hecho, situaciones de estrés hídrico severo, como las observadas 

durante el transcurso del año 2009, podrían afectar el patrón estacional de germinación y 

emergencia de la especie. Tal situación pone de relieve la necesidad de desarrollar a futuro, 

un modelo hidrotermal de germinación que permita estimar los flujos de germinación de la 

especie sobre la base de la interacción entre el potencial agua y la temperatura del suelo 

(Fig. 5.1). 
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Sobre la base de los resultados obtenidos en el presente trabajo de tesis, se puede 

concluir que la acumulación de grandes cantidades de semilla en cercanías de la superficie 

del suelo y la ausencia de la acción de predadores, constituyen dos factores importantes que 

inciden favorablemente sobre el éxito de reclutamiento de las plántulas de L. arvense. Por 

lo tanto, y en condiciones de no remoción de suelo o labranza cero, la gran estratificación 

de semillas que se produce en el primer centímetro del perfil (Hoffman et al., 1998; 

Cardina et al., 2002) sería un factor primordial para lograr el establecimiento de altas 

densidades de plántulas de L. arvense en la región semiárida bonaerense. Al respecto, 

Bischoff y Mahn (2000) realizando estudios de recolonización de la especie en Europa 

evidenciaron la necesidad de incorporar grandes cantidades de semilla por unidad de 

superficie a fin de lograr el restablecimiento de poblaciones ya extintas. Desde un enfoque 

agronómico, el establecimiento de altas densidades de la maleza en los estadios iniciales del 

establecimiento del cultivo favorecería un incremento en la competencia interespecífica 

reduciendo la ventaja inicial del cultivo dada por la asimetría de tamaños entre las plántulas 

de ambas especies.  

 

Cabe mencionar que el éxito en el establecimiento de las plántulas de L. arvense 

estará condicionado por otros factores que no han sido abarcados en el presente trabajo de 

tesis y que se encuentran directamente relacionados con los sistemas de labranza y 

producción de la región semiárida bonaerense. Por ejemplo, la cobertura de rastrojos en la 

superficie del suelo juega un rol fundamental en los sistemas de labranza cero favoreciendo 

la retención de humedad y minimizando el efecto de los agentes erosivos. La acumulación 

de rastrojos en superficie actúa como aislante físico-biológico regulando la entrada y salida 

de calor del suelo, disminuyendo su temperatura y las fluctuaciones térmicas diarias, a su 

vez que favorece la conservación de la humedad (Faccini y Vitta, 2007). Es de esperar que 

tales modificaciones en los regimenes térmico e hídrico, respecto de un suelo sin cobertura, 

ejerzan una influencia sobre la dinámica de los procesos de dormición, germinación, 

emergencia y mortalidad del banco de semillas de L. arvense. Por lo tanto, sería menester 

estudiar el efecto del nivel de cobertura de rastrojos sobre la dinámica de la acumulación de 

tiempo-térmico o tiempo-hidrotermal para la salida de la dormición, germinación y 

emergencia de la especie.  
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Otro tema interesante a ser abordado en futuras líneas de investigación involucraría 

el desarrollo de estudios demográficos, con especial énfasis en la evaluación del efecto de 

la competencia inter e intra-específica, la eficiencia de las prácticas de control químico y 

mecánico en relación con el sistema de labranza aplicado, entre otros factores poblacionales 

intrínsecos y extrínsecos que actuarían regulando los procesos demográficos básicos 

relacionados con la emergencia, supervivencia y fecundidad de la especie (Fig. 5.2). Un 

mayor conocimiento del efecto de tales factores sobre la dinámica poblacional de la especie 

permitirá el desarrollo de tácticas más eficientes y sustentables de control. Así, el 

conocimiento de la baja capacidad de dispersión primaria de la especie (Bischoff y Mahn, 

2000) y la corta longevidad de las semillas en el banco permiten planificar medidas 

tendientes a reducir los niveles de infestación de la especie. Por ejemplo, una correcta 

limpieza de las semillas de cultivo y de los equipos de labranza permitirá minimizar la 

dispersión secundaria de la especie reduciendo considerablemente la tasa de retorno de 

semillas al banco (Fig. 5.2). La aplicación de medidas culturales, tales como el manejo de 

la fecha y densidad de siembra, permitirán otorgarle un ventaja inicial al cultivo por sobre 

la maleza durante la fase de establecimiento (competencia asimétrica). Paralelamente, la 

utilización de herbicidas pre y post-emergentes que permitan contrarrestar eficazmente el 

reclutamiento de las plántulas sobre la base del conocimiento de las posibles interacciones 

entre los factores ambientales, la fenología maleza/cultivo y el nivel de fertilización 

nitrogenada (Fig. 5.2). Asimismo, la aplicación de modelos predictivos como los 

desarrollados en la presente tesis permitirán cuantificar los cambios en el nivel de 

dormición de las semillas de L. arvense facilitando la estimación de los flujos de 

emergencia a campo y la instrumentación de prácticas más eficientes y sustentables de 

control en los sistemas agrícolas de la región.  

 

 

 

 



 108 

 
Modelos de tiempo -témico post -maduración:  
∆ parámetros térmicos (Tc(50) y Ө1) 
∆ parámetros de hidrotiempo ( ψb(50)) 

             Rango ψ (-0.02 / -127 MPa) (0) 
∆ RHf  
                    Banco de semillas (n.c.)   

validación  
< -127 MPa 

(??) 
Modelo 

Hidrotermal 
dormición 

Tº 
Modelo Tiempo -térmico  
Rango térmico permisible para la 
germinación  

ψ Modelo Hidrotiempo  
Rango de pot agua permisibles para 
la germinación  

∆ RHf Banco de semillas (0) 

Estrés hídri co 
estacional severo 

(??) 
 

Modelo  
hidrotermal 
germinación 

∆ PE 

   
   Laboratorio (0) 
 
 
  Banco de semillas (n.c.) 

   
  Req. Luz (0) 
  Alt. Térmica (0) 
    

 

↓ Tasa de dif. gases  
 

Compactación  

Estabilidad  
estructural  

Contenido  
hídrico 

 

↑PE 
 
 

 ↑PE  
   +   (+) 
↑RHf 

 

 

(+) Efecto positivo de regulación del factor estudi ado sobre la ta sa de flujo  
(-)  Efecto negativo de regulación del factor estud iado sobre la tasa de flujo 
(0) El factor no incide significativamente sobre la  regulación de la tasa de flujo 
(n.c.) Efecto no concluyente del factor estudiado s obre la tasa de flujo 

Símbolos:  
Tº: temperatura                                                ∆: Variación 
Ψ : potencial agua                                           ↑: incremento          
RHf: régimen hídrico fluctuante de suelo      ↓: reducción 
PE: profundidad de enterramiento  

↑PE  Lab (+) 

Agotamiento  
de reservas 
seminales 

↑PE  Lab (-) 
Modelo  
sigmoidal 
de emergencia 

Factores post -germinativos  • textura 
•compactación 

• Ψsuelo 
(??) Modelo 

hidrotermal  
emergencia 

NO 

Textura  

Microambiente 
gaseoso 
desfavorable 
para la 
germinación 

Senescencia 
y/ o  acción 
microbiana 

Alt. Térmica (??) 

FACTORES 
FÍSICOS 
RESTRICTIVOS  
PARA LA  
GERMINACIÓN 

Tº y ψ desfavorables para 
la germinación 

(+) 

(??) 

FACTORES 
FÍSICOS 
NO 
RESTRICTIVOS  
PARA LA  
GERMINACIÓN 

(+) 

↑Tº(+)    

 

 

 

 

 

 

Fig. 5.1. Diagrama de flujo mostrando los distintos componentes del banco de semillas de L. arvense y los principales factores que regulan las 
tasas de transición entre dichos componentes. Se muestran en forma resumida los resultados del presente trabajo de tesis y se plantean nuevas 
incógnitas para futuras investigaciones.  
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• Fecha y densidad 
de siembra del 
cultivo. 
• Competencia 
interespecífica 
(comp. asimétrica).   
• Eficiencia de 
control con 
herbicidas pre-
emergentes. 
 

BANCO DE 
SEMILLAS 

PLÁNTULAS 

PLANTAS  
ADULTAS  

SEMILLAS 
PRODUCIDAS 

Factores  
ambientales 

• Competencia inter-
intraespecífica. 
• Ef. control herbicidas 
  post-emergentes. 
• Eficiencia de control 
con barbecho químico 
vs control con labranza 
convencional. 

Fertilización  
nitrogenada 

• Competencia inter- intraespecífica. 
• Desarrollo reproductivo. 
  

 

• Predación (Herbivoría) 
• Emigración: dispersión primaria 
y secundaria (transporte asistido 
vía labranzas y cosecha) 

Factores  
ambientales 

Fertilización  
nitrogenada 

• Inmigración: dispersión primaria 
 y secundaria (maquinaria de labranza y  
semilla contaminada).  

e 

sp Spp 

 Sr ss 
e: tasa de emergencia.  
Sp: tasa de supervivencia de plántulas. 
Spp: semillas producidas por planta. 
Sr: tasa de retorno de semillas al banco 
Ss: tasa de supervivencia de semillas en 
el banco. 
 
 

• Dormición 
• Germinación 
• Quiescencia 
• Mortalidad 

Estado fenológico  
maleza y cultivo 

Fig. 5.2. Diagrama demográfico de L. arvense en el contexto de un cultivo de trigo mostrando las variables de estado del ciclo de 
vida y los principales factores intrínsecos y extrínsecos que actuarían regulando la dinámica poblacional de la especie. 
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ANEXO I 

Resultados de ANOVA para los datos transformados por arcoseno raíz cuadrada de la 

proporción de semillas de L. arvense (% semillas/100) mostrando el efecto de la 

profundidad de enterramiento (PE), el tiempo de enterramiento (TE) y el régimen hídrico 

del suelo (RH) sobre los componentes del banco de semillas (germinación, quiescencia, 

dormición y mortalidad) durante el período 2005-2007. 

    Variable      N    R²  R² Aj  CV   
ASEN_Germinación 108 0,84  0,77 18,83  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC    gl     CM      F    p-valor  
Modelo                       5,31  34    0,16  11,5 8 <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       2,93   8    0,37  27, 15 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      1,86   1    1,86 137, 57 <0,0001
    
Régimen hídrico (RH)          0,02   1    0,02   1, 14  0,2882
    
TE X PE                  0,30   8    0,04   2,78  0 ,0098
    
TE X RH                  0,18   8    0,02   1,64  0 ,1285
    
TE X PE X RH             0,03   8 4,1E-03   0,30  0 ,9627
    
Error                        0,98  73 1,5E-02               
    
Total                        6,29 107                        
 
  
    Variable      N    R²  R² Aj  CV   
ASEN_Quiescencia   108 0,92  0,88 14,91  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC   gl      CM       F     p-valor  
Modelo                       4,36  34    0,13  25,1 9 <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       2,71   8    0,34  66, 45 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      0,63   1    0,63 123, 38 <0,0001
    
Régimen hídrico (RH)          0,28   1    0,28  54, 82 <0,0001
    
TE X PE                  0,28   8    0,03   6,81 <0 ,0001
    
TE X RH                  0,44   8    0,06  10,86 <0 ,0001
    
TE X PE X RH             0,03   8 3,3E-03   0,64  0 ,7404
    
Error                        0,37  73    0,01               
    
Total                        4,74 107                          
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     Variable       N    R²  R² Aj  CV   
ASEN_Dormición         108 0,98  0,97 14,56  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl      CM       F    p-valor  
Modelo                       9,18  34    0,27 112,1 7 <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       8,91   8    1,11 462, 66 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      0,03   1    0,03  11, 81  0,0010
    
Régimen hídrico (RH)          0,02   1    0,02   8, 42  0,0049
    
TE X PE                  0,07   8    0,01   3,82  0 ,0008
    
TE X RH                  0,08   8    0,01   4,29  0 ,0003
    
TE X PE X RH             0,07   8    0,01   3,42  0 ,0021
    
Error                        0,18  73 2,4E-03               
    
Total                        9,36 107                        
 
 
   Variable     N    R²  R² Aj  CV    
ASEN_Mortalidad 108 0,96  0,94 10,72  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl      CM       F     p-valor  
Modelo                       4,47  34    0,13  50,0 5 <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       3,64   8    0,45 172, 85 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      0,43   1    0,43 161, 76 <0,0001
    
Régimen hídrico (RH)          0,12   1    0,12  45, 50 <0,0001
    
TE X PE                  0,24   8    0,03  11,63 <0 ,0001
    
TE X RH                  0,03   8 3,6E-03   1,36  0 ,2269
    
TE X PE X RH             0,02   8 2,6E-03   0,97  0 ,4636
    
Error                        0,19  73 2,6E-03               
    
Total                        4,67 107                        
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Resultados de ANOVA para los datos transformados por arcoseno raíz cuadrada de la 

proporción de semillas de L. arvense (% semillas/100) mostrando el efecto de la 

profundidad de enterramiento (PE), el tiempo de enterramiento (TE) y el régimen hídrico 

del suelo (RH) sobre los componentes del banco de semillas (germinación, quiescencia, 

dormición y mortalidad) durante el período 2006-2007. 

 
    Variable      N   R²  R² Aj  CV   
ASEN_Germinación 60 0,94  0,92 22,63  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl    CM      F     p-valor  
Modelo                       5,79 18    0,32  37,50  <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       2,58  4    0,65  75,2 6 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      2,51  1    2,51 292,3 4 <0,0001
    
Régimen hídrico (RH)          0,03  1    0,03   3,1 3  0,0842
    
TE X PE                  0,64  4    0,16  18,58 <0, 0001
    
TE X RH                  0,01  4 3,1E-03   0,36  0, 8336
    
TE X PE X RH             0,02  4    0,01   0,67  0, 6155
    
Error                        0,35 41    0,02               
    
Total                        6,15 59                        
   
 
 
     Variable      N   R²  R² Aj   CV   
ASEN_Quiescencia    60 0,92  0,88  13,83  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl  CM     F     p-valor    
Modelo                       3,51 18 0,20  24,53 <0 ,0001  
   
Tpo. Enterramiento (TE)       1,60  4 0,40  50,15 < 0,0001  
 
Prof. Enterramiento (PE)      1,24  1 1,24 155,62 < 0,0001 
    
Régimen hídrico (RH)          0,09  1 0,09  10,69  0,0022 
    
TE X PE                  0,41  4 0,10  12,92 <0,000 1 
    
TE X RH                  0,08  4 0,02   2,57  0,051 9 
    
TE X PE X RH             0,10  4 0,03   3,15  0,024 1 
    
Error                        0,33 41 0,01                
    
Total                        3,84 59                        
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     Variable       N   R²  R² Aj  CV   
ASEN_Dormición      60 0,98  0,97 12,72  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl     CM      F    p-valor   
Modelo                       3,55 18    0,20 127,77  <0,0001
    
Tpo. Enterramiento (TE)       3,29  4    0,82 532,5 5 <0,0001
    
Prof. Enterramiento (PE)      0,08  1    0,08  51,9 2 <0,0001
    
Régimen hídrico (RH)          0,01  1    0,01   6,9 6  0,0117
    
TE X PE                  0,06  4    0,01   9,59 <0, 0001
    
TE X RH                  0,07  4    0,02  10,85 <0, 0001
    
TE X PE X RH             0,04  4    0,01   7,26  0, 0002
    
Error                        0,06 41 1,5E-03               
    
Total                        3,62 59                        
   
 
 
   Variable     N   R²  R² Aj  CV   
ASEN_Mortalidad 60 0,90  0,85 17,08  
 
Cuadro de Análisis de la Varianza (SC tipo III) 
           F.V.               SC  gl   CM    F     p-valor    
Modelo                       2,68 18  0,15  19,99  <0,0001  
   
Tpo. Enterramiento (TE)       2,01  4  0,50  67,39  <0,0001 
    
Prof. Enterramiento (PE)      0,22  1  0,22  29,07  <0,0001 
    
Régimen hídrico (RH)          0,13  1  0,13  18,00  0,0001 
    
TE X PE                  0,17  4  0,04  5,62   0,00 11 
    
TE X RH                  0,08  4  0,02  2,57   0,05 23 
    
TE X PE X RH             0,08  4  0,02  2,59   0,05 04 
    
Error                        0,31 41  1,5E-02               
    
Total                        2,98 59                       
 
 

 
 
 
 
 
 



 130 

ANEXO II 
 
 

Análisis de regresión polinómica para el parámetro térmico poblacional Tc(50) en función 

del tiempo-térmico de post-maduración (ӨAT). 

 

Variable N          R²  R² Aj  ECMP   AIC    BIC  
Tc (50)     13        0,95  0,94  0,71  32,10  34,3 6 
 
     F.V.          SC     gl   CM     F      p-valo r  

Modelo           87,22        2 43,61       89,71   <0,0001 

ӨAT            77,26        1 77,26       158,94  <0,0 001 

ӨAT^2             9,96        1  9,96        20,49   0 ,0011 

Error             4,86       10  0,49                

Total            92,08       12                                                          
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Análisis de regresión polinómica para el parámetro térmico poblacional θ1 en función del 

tiempo-térmico de post-maduración (ӨAT) y la temperatura de almacenamiento (Ts) con 

dato outlier. 

 

Variable N   R²  R² Aj   ECMP    AIC    BIC  
θ1               13 0,74  0,69  113,25  96,84   99,10  
 
F.V.                  SC         gl   CM        F      p-valor  

Modelo              2034,13      2   1017,06   14,3 9    0,0011 

ln[( ӨAT/100)+1] Ts     1834,56      1   1834,56   25,95    0,0005 

ln[( ӨAT/100)+1] Ts^2   199,57      1    199,57  2,82    0,1238 

Error                706,95     10     70,69               

Total               2741,07     12                                                                

  

Análisis de regresión polinómica definitivo (sin dato outlier) para el parámetro térmico 

poblacional θ1 en función del tiempo-térmico de post-maduración (ӨAT) y la temperatura de 

almacenamiento (Ts). 

 

Variable N   R²  R² Aj  ECMP    AIC    BIC  
θ1           12 0,91  0,89  41,70  78,23  80,17  

F.V.                     SC      gl    CM          F     p-valor  

Modelo                2483,40     2  1241,70     45 ,71    <0,0001 

ln[( ӨAT/100)+1] Ts       2158,25     1  2158,25     49,45    <0,0001 

ln[( ӨAT/100) + 1] Ts^2   325,15     1   325,15     11,97     0,0072 

Error                  244,50     9    27,17               

Total                 2727,89    11                                                                

 

 


