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RESUMEN

Los bancos de semillas, son ecolégica y evolutivamente importantes para muchas especies de plantas. Los bancos de
semillas se clasifican en transitorios si las semillas germinan el mismo afio en que son producidas o persistentes si una
proporcién de las semillas germina durante el afio de produccién, quedando un remanente de semillas viables al menos
un afio después. Producto de la rigurosidad climética, en ambientes 4rticos y alpinos la reproduccidn vegetativa seria
mds ventajosa que la reproduccion sexual. Por otro lado, considerando la alta longevidad de las especies que habitan
estas zonas, la mantencién de grandes cantidades de reserva de semillas en el suelo no seria necesaria. Sin embargo,
numerosos estudios han documentado la presencia de bancos de semillas en el suelo de muchas zonas érticas y alpinas.
La mayorfa de estos trabajos son descripciones de la composicién y magnitud del banco, donde no se discrimina entre
los componentes transitorios y persistentes. Dichos estudios tampoco discuten si los bancos de semillas son el reflejo
de un acumulo de semillas, cuya persistencia se ve potenciada por las buenas condiciones del suelo para mantener
semillas viables o si los bancos de semillas corresponderian a un rasgo de historia de vida que ha sido seleccionado
en estos ambientes. En estarevision se analizan tres modelos que predicen las condiciones en que la latencia en semillas
y la formacién de un banco de semillas es evolutivamente ventajosa, y si estas condiciones existen en zonas de alta
montafia. El analisis de los modelos indica que se podria esperar la presencia de latencia y formacion de bancos de
semillas persistentes en comunidades de plantas alpinas, lo que serfa un atributo de historia de vida seleccionado por
el ambiente. Las evidencias experimentales indican que las semillas de especies alpinas tienen los mecanismos de
latencia para formar bancos de semillas persistentes muy longevos.
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ABSTRACT

Seed banks are ecological and evolutionary important for many plant species. Seed banks are classified as transient
if seeds germinate in the same year when they are produced, or persistent if a proportion of seeds germinates during
the year of production, with some seeds remaining viable at least one year after. Due to harshness of climate, in arctic
and alpine environments vegetative reproduction would be more advantageous than sexual reproduction. Moreover,
considering the high longevity of species inhabiting this zone, the maintenance of seeds in the soil would not be
necessary. However, numerous studies have reported the presence of soil seed banks in many arctic and alpine sites.
Most of these works are descriptions on the composition and magnitude of the seed bank, with no distinction between
transient and persistent components. Also, in these studies there is no discussion whether seed bank is a reflection of
an accumulation of seeds whose persistence is favored by the good soil conditions to maintain viable seeds, or a life
history trait that has been selected in alpine environments. Here I review three theoretical models that predict conditions
for the evolution of seed dormancy and discuss their application to alpine zones. According to the analyses, the presence
of seed dormancy and formation of persistent seed banks could be expected in alpine plant communities as a life history
trait selected in those environments. Experimental evidences indicate that alpine species have the seed dormancy
mechanisms that enable them to form highly longeve persistent seed bank.

Key words: seed banks, Andes, alpine, life history, seed dormancy.
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INTRODUCCION

La semilla una vez dispersada puede ger-
minar inmediatamente, o bien puede per-
manecer en €l suelo formando un banco de
semillas (BS) (Fenner 1985). De acuerdo al
tiempo de permanencia de las semillas en
el suelo los BS se clasifican en transitorios
o persistentes (Thompson & Grime 1979).
Los bancos de semillas transitorios (BST)
son aquellos en que las semillas germinan
el mismo afio en que son producidas. Es
decir, si las semillas son dispersadas entre
fines del verano y comienzos de otofio,
estas germinan en forma inmediata o bien
durante la siguiente primavera. Los bancos
de semillas persistentes (BSP) en cambio,
son aquellos en que una proporcién de las
semillas germina durante el afio de produc-
cién, quedando un remanente de semillas
viables que germinan al menos un afio des-
pués. Los BS, en particular los BSP, son
ecoldgicay evolutivamente importantes en
la dindmica poblacional de muchas espe-
cies (Fenner 1985) ya que permiten explo-
rar la variabilidad del ambiente en un eje
temporal (Venable & Lawlor 1980).

Los ambientes de alta montafia se carac-
terizan por condiciones climdticas altamen-
te estresantes para el desarrollo de la biota
(Bliss 1971, 1985). Las principales carac-
teristicas de estos ambientes son las bajas
temperaturas ambientales y la corta dura-
cion del periodo favorable para el creci-
miento (Bliss 1985, Stanton et al. 1994). A
comienzos de la década de los 70’s, algu-
nos autores postularon que producto de la
rigurosidad climdtica, en ambientes 4rticos
y alpinos la reproduccion vegetativa y la
produccién de semillas a través de apomixis
tendria ventajas selectivas frente a la re-
produccién sexual (Bliss 1971, Billings
1974a, 1974b). Por otra parte, consideran-
do que los individuos que habitan estas
zonas presentan una alta longevidad, se
postul6 que la mantencién de grandes can-
tidades de reserva de semillas en el suelo
no seria necesaria (Thompson 1978,
Archibold 1984).

Numerosos trabajos han documentado la
presencia de bancos de semillas en el suelo
de muchas zonas de clima frio como las
zonas articas y alpinas (e.g., McGraw 1980,
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Freedman et al. 1982, Fox 1983, Roach
1983, Archibold 1984, McGraw 1986,
Miller & Cummins 1987, Morin & Payette
1988, Guariguata & Azocar 1988, Ebersole
1989, Chambers et al. 1990, Spence 1990,
Ingersoll & Wilson 1993, Chambers 1993,
Diemer & Prock 1993, Onipchenko et al.
1998, Arroyo et al. 1999). Los primeros
estudios tuvieron como objetivo demostrar
la produccién de semillas viables en zonas
articas y alpinas (e.g., McGraw 1980,
Freedman et al. 1982, Fox 1983, Roach
1983). Posteriormente, algunos estudios
tuvieron como objetivo comparar la com-
posiciéon de especies entre la vegetacion
existente y el BS (e.g., Morin & Payette
1988, Ebersole 1989), mientras que otros
estudiaron si el BS es una fuente de nuevos
reclutas, especialmente después de pertur-
baciones locales (e.g., Chambers 1993).
Pocos estudios han discriminado entre los
componentes transitorios y persistentes del
banco (Roach 1983, Ebersole 1989,
Ingersoll & Wilson 1993, Onipchenko et
al. 1998, Arroyo et al. 1999). Sin embargo,
en estos ultimos, exceptuando el trabajo de
Arroyo et al. 1999, no se ha discutido si la
formacién de BSP puede ser una estrategia
reproductiva seleccionada en dichos am-
bientes.

;Almacenamiento de semillas inmaduras
en el suelo o seleccion para latencia?

La capacidad de formar un BSP depende
de: i) condiciones adecuadas de almacena-
miento en el suelo, de modo que las semi-
llas se mantengan vivas y ii) la existencia
de mecanismos que retarden la germinacion,
denominados mecanismos de latencia o
dormancia (de aqui en adelante usaré el
término latencia)

Los factores principales que afectan la
persistencia de las semillas en el suelo son:
la depredacion de semillas y el ataque de
patégenos (Simpson et al. 1989). Las zonas
articas y alpinas son particularmente favo-
rables para la mantencién de semillas via-
bles en el suelo (McGraw & Vavrek 1989).
Por un lado, producto de la rigurosidad
climatica, la abundancia de depredadores
de semillas y de hongos patdgenos es baja.
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Por otro lado, las bajas temperaturas del
ambiente determinan una menor tasa
metabdlica en el embrién y otros tejidos
internos de la semilla lo que produce una
lenta tasa de consumo de sus reservas
nutricionales, favoreciendo la mantencién
de semillas viables en el suelo por prolon-
gados periodos de tiempo (Billings &
Mooney 1968). Por otro lado, Barclay &
Crawford (1984) han sugerido que produc-
to de la corta duracién de la estacién favo-
rable, las semillas producidas en ambientes
de alta montafia, no logran su completa
madurez antes de ser dispersadas. Por lo
tanto, a pesar de que las semillas producidas
son viables, estas no tienen la capacidad de
germinar en forma inmediata. De lo anterior
se podria sugerir que los BS documentados
en zonas alpinas son simplemente el reflejo
de una acumulacién de semillas que no po-
seen la madurez fisioldgica necesaria para
germinar en el afio de produccién (latencia
morfoldgica sensu Baskin & Baskin 1998) y
cuya persistencia en el tiempo se ve poten-
ciada por las condiciones edéficas que favo-
recen una longevidad prolongada de las se-
millas en el suelo. Una hipétesis alternativa
seria que la formacién de BS representa un
rasgo de historia de vida que ha sido selec-
cionado en ambientes alpinos.

Para que la latencia en las semillas y la
consecuente formacién de BSP sea un ras-
go de historia de vida seleccionado en un
ambiente determinado se requiere que la
presencia de latencia en las semillas de un
individuo represente una ventaja compara-
tiva frente a las semillas que no tienen
latencia. Teéricamente se espera que las
semillas germinen tan pronto como puedan
ya que si permanecen latentes en el suelo
corren el riesgo de morir (Rees 1996). Esto
impone un costo a la evolucién de la
latencia, y para que sea seleccionada las
ventajas de presentar latencia deben com-
pensar el riesgo de muerte de la semilla
antes de que germine.

A continuacién se discuten modelos te6-
ricos que han sido elaborados para estudiar
bajo que condiciones la evolucién de la
latencia en semillas es ventajosa, y su apli-
cacidn a las zonas de alta montaiia.

Perturbaciones temporaly espacialmente
impredecibles: Se ha propuesto que la
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latencia podria ser seleccionada en hébitats
donde las perturbaciones favorecen el pro-
ceso de reclutamiento (Grime 1979). Este
modelo supone que las perturbaciones: i)
crean condiciones que favorecen un reclu-
tamiento exitoso de nuevos individuos en
la poblacién, y ii) son temporal y espacial-
mente impredecibles. Si una semilla es ca-
paz de esperar viable en el suelo a que se
generen condiciones adecuadas para el de-
sarrollo post-germinacidn, entonces tendrd
mayores posibilidades de reclutar en com-
paracidén a una semilla que germina en for-
ma inmediata en un sitio desfavorable (Rees
1996). Este modelo es sustentado por semi-
llas de especies arbdreas tropicales que
requieren de luz para germinar (Vazquez-
Yanes & Orozco-Segovia 1996), y por lo
tanto sélo germinan cuando hay formacién
de un claro al interior del bosque. Como la
formacidn de un claro es un proceso tempo-
ral y espacialmente impredecible (Grime
1979), la presencia de una latencia (a través
de requerimientos de luz) permite a los nue-
vos individuos “esperar” la formacién de un
sitio adecuado para el establecimiento.

En ambientes articos y alpinos, las per-
turbaciones naturales son muy variadas tan-
to en magnitud como en frecuencia
(McGraw & Vavrek 1989). El proceso de
congelamiento/derretimiento del agua en
el suelo es el principal factor generador de
perturbaciones en este tipo de ecosistemas
(Fox 1981). Estas van desde las perturba-
ciones muy locales y de baja intensidad
como la formacién de aciculas de hielo,
hasta perturbaciones de gran escala y
devastadoras como las avalanchas de nieve
o barro.

Anualmente el suelo de las zonas alpinas
sufre un periodo de congelamiento cuando
estd cubierto de nieve durante el invierno,
paraluego descongelarse en primavera. Este
proceso, recurrente afio a afio, permite la
presencia de agua en el suelo, lo que es
fundamental para los procesos de criopedo-
génesis. Dentro del periodo libre de nieve,
el agua contenida en el suelo puede conge-
larse durante la noche para luego derretirse
durante el dia. El proceso de congelamiento/
descongelamiento dia tras dia produce la
fracturacion del suelo y la exposicién de
capas mas profundas del mismo, fenémeno
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conocido como crioturbacion (Johnson &
Billings 1962). Se ha demostrado que la
frecuencia de crioturbacién estd asociada a
la estabilidad del sustrato y a la formacién
de diferentes tipos de suelos. Por ejemplo,
cuando las crioturbaciones son muy fre-
cuentes el material criopedogénico produ-
cido es arena y en consecuencia el sustrato
se torna altamente inestable. En contraste
cuando las crioturbaciones son menos fre-
cuentes, el material producido es arcilla
generando sustratos m4s estables. Una se-
rie de estudios han documentado que los
cambios en el tipo de vegetacion de zonas
alpinas estdn muy relacionados con la fre-
cuencia de crioturbaciones (Johnson &
Billings 1962, Bryant & Scheinberg 1970,
Belsky & Del Moral 1982, Komdrkova
1993).

Tanto en zonas 4rticas como alpinas, se
ha demostrado que los sitios perturbados
constituyen mejores ambientes para el es-
tablecimiento y crecimiento de pldntulas
que los sitios no perturbados (Chapin &
Chapin 1980, McGraw & Shaver 1982,
McGraw & Vavrek 1989, Chambers et al.
1990). Las perturbaciones remueven el sue-
lo y parte de la vegetacion produciendo
cambios en la estructura del suelo que re-
sultan en condiciones relativamente mas
fértiles (McGraw & Vavrek 1989). Chambers
et al. (1990) encontré que en turbas donde
se ha removido la vegetacién en forma
natural, el suelo tiene temperaturas mas
altas y mayor disponibilidad de nutrientes
que el suelo de las zonas con vegetacion.
La remocién de la vegetacién incrementa
la radiacién incidente que llega al suelo,
produciendo un mayor calentamiento de
este, producto de su comportamiento de
cuerpo negro (Vitousek 1985). El incre-
mento de la temperatura del suelo incremen-
taria las tasas de mineralizacién y descom-
posiciéon (Chapin & Bloom 1976, Matson
& Vitousek 1981) lo que explicaria la ma-
yor disponibilidad de nutrientes en las dreas
perturbadas.

Una semilla que es capaz de esperar via-
ble en el suelo a que se generen crioturba-
ciones que mejoran la calidad del sitio,
tiene mayores posibilidades de un recluta-
miento exitoso que una semilla que germi-
na en forma inmediata en un sitio desfavo-
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rable. Bajo estas condiciones, la latencia
en las semillas podria ser un rasgo de histo-
ria de vida que podria ser seleccionado en
ambientes articos o alpinos.

Fluctuaciones interanuales en produc-
cion de semillas y condiciones de ger-
minacion: En otra serie de modelos
(Venable & Lawlor 1980, Brown & Venable
1986, Klinkhamer et al. 1987, Venable &
Brown 1988, Venable 1989, Rees 1994,
1996), generados a partir de los articulos
pioneros de Cohen (1966, 1967) se sugiere
que la latencia de semillas y la formacién
de BSP serian seleccionadas cuando las
condiciones para germinacién y produc-
cién de semillas son fluctuantes entre afios.
Cuando las condiciones para la germinacién
fluctian entre afios, una especie que forma
BSP podria maximizar su adecuacién bio-
l6gica al eliminar los riesgos de una
germinacidn fallida en afios en que las con-
diciones para la germinacién no aseguran
un reclutamiento exitoso (“Bet-hedging
strategy” Phillipi 1993). Un ejemplo clasi-
co de esta estrategia son los BSP que for-
man especies anuales en regiones aridas en
respuesta a la impredictibilidad de las pre-
cipitaciones (Venable & Brown 1988).
Acoplado a la fluctuacién en las condicio-
nes de germinacién, si la produccién de
semillas varia entre afios, los individuos de
una especie podrian maximizar su adecua-
cién biolégica manteniendo algunas semi-
1las en un BSP, las cuales podrian germinar
en afios en que las condiciones para la
germinacién son buenas pero la produc-
cién de semillas en la temporada anterior
ha sido baja o nula (Venable 1989, Rees
1994).

A la fecha no existen estudios que abor-
den especificamente el problema de cuan
fluctuantes son los ambientes de alta mon-
tafia en relaciéon a las condiciones de
germinacién y produccién de semillas.
Dentro de los cambios ambientales que
ocurren con la altitud, uno de los méas im-
portantes es la duracién de la estacién de
crecimiento (Galen & Stanton 1991, 1993).
En ambientes de altitudes bajas la duracién
de la estacidn de crecimiento corresponde
a la duracién de las estaciones de primave-
ra y verano, sin embargo, en ambientes
alpinos estd determinada por la duracién
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del periodo libre de nieve (Galen & Stanton
1993). Se ha documentado que variaciones
interanuales relativamente modestas en la
fecha en que se derrite la nieve produce
grandes fluctuaciones en la duracién del
periodo favorable para el crecimiento
(Walker et al. 1994). Esta variacién, no
s6lo afecta la productividad total del
ecosistema (Scott & Billings 1964) o la
distribucién de algunas especies (Bell &
Bliss 1979), sino que ademads puede tener
efectos en una serie de parametros
reproductivos en las plantas. Por ejemplo,
Galen & Stanton (1993) demuestran que en
Colorado, variaciones de 12 dias en el tiem-
po en que se derrite la nieve conllevan a
variaciones del orden del 30% en el perio-
do disponible para el crecimiento y madu-
racion de semillas de Ranunculus odoneus.
Las fluctuaciones documentadas por Galen
& Stanton (1993) estarian dentro del rango
de variacién entre afios en la longitud de la
estacion de crecimiento observada en otros
hébitats drticos y alpinos (Galen & Stanton
1991). Galen & Stanton (1991) y Stanton &
Galen (1997) demuestran que en Ranunculus
odoneus la duracién del periodo de creci-
miento es fundamental en la emergencia y
sobrevivencia de pldntulas. En afios donde
la duracién del periodo libre de nieve es
més corta, producto de un derretimiento
tardio de la cubierta de nieve, la emergen-
cia de plantulas y la sobrevivencia de las
mismas es muy baja, llegando a ser incluso
nula en algunos afios. Kudo (1991) estu-
diando durante 3 afios la fenologia de flora-
cién y produccidén de semillas entre los
1790 a 1910 msnm en la zona norte de
Japén (45°N), encontré que fluctuaciones
de hasta un mes en la duracidn de la cubier-
ta de nieve entre un afio y otro provocan
variaciones en la reproduccion de muchas
especies. A modo de ejemplo, algunas es-
pecies no florecieron en aquellos afios don-
de la duracidn del periodo libre de nieve
era mds corta (e.g., Vaccinium vitis-idaea,
V. ovalifolium, Rhododendron aureum,
Phyllodoce caerulea, P. aleutica,
Harrimanella stelleriana y Deschampsia
flexuosa), mientras que otras especies no
producian semillas maduras en afios donde
la cubierta de nieve era mds prolongada
(e.g., Sieversia pentapetala, Peucedanum
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multivittatum, Veronica stelleri, Solidago
virga-aurea, Gentiana nipponica, Carex
flavocuspis 'y Juncus beringensis). Marchand
& Roach (1980) en 2 afios de muestreo en la
zona alpina de las White Mountains, detec-
taron una variacién interanual en la pro-
duccién de semillas desde 0 a 416 semillas/
m? en Arenaria borealis, A. groenlandica,
Diapensa lapponica y Juncus trifidus.
Chambers (1989) en un estudio de 4 afios
de duracién documenta variaciones inter-
anuales significativas (63-72%) en el por-
centaje de semillas maduras en dos espe-
cies de gramineas de las Rocky Mountains,
sugiriendo que dichas variaciones en la
produccion de semillas se deberian a fluc-
tuaciones interanuales en las condiciones
ambientales, en particular a las temperatu-
ras del suelo y el aire y a la fecha del
derretimiento de la nieve.

La duracién de la cubierta de nieve de-
pende de la cantidad de nieve caida durante
el invierno y de las temperaturas de la
época invernal. Walker et al. (1994) anali-
zando datos climéticos registrados durante
9 afios (1982-1990) a 3.650 m en Niwot
Ridge, Colorado, destaca que la precipita-
cién invernal puede variar hasta 1,5 veces
entre afios consecutivos (desde 764 mm en
1985 hasta 1120 mm en 1984), mientras
que un estimador de la temperatura (total
annual thawing-degree days) puede variar
hasta 1,6 veces. De su andlisis Walker et al.
(1994) concluyen que la duracién de la
estacion de crecimiento en las zonas alpinas
es altamente fluctuante entre aftos, no asi
en zonas no alpinas de menor altitud donde
la duracién de la estacién de crecimiento
no estd restringida por la presencia de nie-
ve. Wagner & Reichegger (1997) docu-
mentan que en los Alpes Austriacos, a2.247
m las fluctuaciones interanuales en la dura-
cién de la estacién de crecimiento son ma-
yores que a 527 m. Miller & Cummins
(1987) en un detallado estudio de 12 afios
en Calluna vulgaris en las zonas montaiio-
sas de Inglaterra, encuentran que en pobla-
ciones ubicadas a mayor altitud hay una
mayor variacién interanual (de hasta un
100%) en la produccién de semillas, lo que
estaria relacionado con la mayor fluctua-
cién interanual en la duracién de la esta-
cién de crecimiento hacia mayores altitudes.
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En consecuencia, a medida que avanzamos
hacia zonas alpinas existirian mayores fluc-
tuaciones interanuales en la duracién de la
estacion de crecimiento, lo cual produce
ambientes altamente fluctuantes tanto para
las condiciones de germinacién como para
la produccidén de semillas.

En zonas de alta montafia entonces, con-
siderando que las condiciones climadticas
que afectan tanto la produccién y la
germinacién de semillas son muy fluctuan-
tes entre afios, es posible sugerir que la
latencia y la consecuente formacién de BSP
podria ser una estrategia de historia de vida
seleccionada en dichos ambientes.

Competencia intraespecifica entre pro-
pdgulos: Ellner (1985a, b) formulé un mo-
delo denso-dependiente para ambientes con
limitaciéon de recursos, con competencia
entre hermanos de una misma camada (sibs).
Este autor predice que alin en ambientes
estables la presencia de latencia podria dis-
minuir la competencia entre hermanos al
postergar la germinacién de algunas semi-
llas. Este modelo es aplicable principal-
mente cuando las semillas son dispersadas
en grupo (e.g., dentro de un fruto) o la
dispersién es muy limitada, quedando mu-
chas semillas alrededor de la planta madre
(Ellner 1987a). El modelo predice una inte-
resante relacion entre padres y descenden-
cia ya que los padres reducirian la compe-
tencia entre hermanos al liberar semillas
que no germinardn en forma inmediata,
mientras que estas semillas tienen un ma-
yor riesgo de muerte antes de germinar y
una menor adecuacién inclusiva (Ellner
1987b).

En general los suelos de las zonas 4rticas
y alpinas son pobres en nutrientes (Rieger
1973, Retzer 1973), lo cual podria producir
un elevado grado de competencia por los
pocos nutrientes disponibles tanto entre
hermanos de una misma cohorte como con
individuos de otras especies. En muchas
montafias del mundo los suelos son mds
minerales, mas delgados, menos desarro-
llados y mds pobres en nutrientes a medida
que se asciende en altitud (Retzer 1973).
Cavieres et al. (datos no publicados) han
encontrado que en los Andes de Chile cen-
tral, entre los 2100 a los 3700 msnm, hay
una disminucién significativa de los conte-
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nidos de materia orgdnica y de nitrégeno
libre con la altitud, permitiendo predecir la
ocurrencia creciente de latencia en las se-
millas hacia mayores altitudes, dado que se
incrementaria tanto la competencia entre
semillas hermanas como con individuos de
otras especies.

Evidencias de la formacion de bancos de
semillas persistentes en zonas alpinas

De acuerdo a los mecanismos anteriormen-
te discutidos se podria esperar la presencia
de latencia y formacién de BSP en comuni-
dades de plantas alpinas. Para que una es-
pecie forme BSP en un ambiente determi-
nado debe ocurrir que, por un lado las
semillas posean latencia, ya sea esta innata
o forzada, de tal modo que la germinacion
sea temporalmente retardada, y que por
otro lado la longevidad de sus semillas
enterradas en el suelo exceda un afio (Baker
1989).

Latencia de semillas: La mayoria de los
estudios de germinacién de semillas de es-
pecies drticas o alpinas se han basado en la
presencia de latencia a través de requeri-
mientos de estratificacién (Sayers & Ward
1966). Marchand & Roach (1980) docu-
mentaron que 3 especies alpinas (Arenaria
groenlandica, Juncus trifidus y Potentilla
tridentata) no requieren de estratificacion
para germinar. Otros estudios en cambio,
han demostrado que la estratificacién
permite y mejora la germinacién en mu-
chas especies de plantas alpinas. Bell &
Bliss (1980) sefialan que la estratificacidon
mejora los rendimientos de germinacién en
10 especies de plantas de la zona alpina de
Alaska. Reynolds (1984) demuestra que la
estratificacion incrementa la germinacién
en 3 especies anuales de las Rocky
Mountains. En una reciente y completa re-
visién Baskin & Baskin (1998) muestran
que los requerimientos de estratificacién
son comunes en muchas especies alpinas.
La presencia de requerimientos de estrati-
ficacién permitiria a las semillas no germi-
nar en forma inmediata y evitar los riesgos
de que las plantulas mueran por conge-
lamiento, posponiendo la germinacién para
el periodo libre de nieve donde existen
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mayores probabilidades de un reclutamiento
exitoso. Sin embargo, este tipo de latencia
no permitiria la formacién de un BSP, ya
que retarda la germinacioén sélo hasta la
siguiente temporada favorable, y no nece-
sariamente mas de un afio (i.e., BST).

Amen (1966), en una pionera revisién de-

los requerimientos de germinacidén en es-
pecies alpinas, establecié que sélo un 42%
de 64 especies estudiadas hasta ese enton-
ces presentaban latencia, destacando que
las especies més abundantes y exitosas en
este tipo de ambientes son precisamente las
especies que presentan latencia en sus se-
millas. Sin embargo, un 28% de las espe-
cies que Amen (1966) clasificé como sin
latencia presentan porcentajes de germi-
nacién inferiores a 50%, lo que hace sospe-
char algin grado de latencia en estas espe-
cies también. S6lo un 30% de las especies
que no presentaron latencia tienen porcen-
tajes de germinacién superiores al 50%,
destacandose que la mayoria de estas espe-
cies son gramineas (e.g., Festuca ovina,
Phleum alpinum, Poa alpina, Trisetum
spicatum, etc.). Estas especies de gramineas
tienen una alta capacidad de reproduccién
vegetativa, sugiriendo que han utilizado
otra estrategia reproductiva para sobrevi-
vir en los estresdntes y fluctuantes ambien-
tes de alta montafia.

Amen (1966) ademas establecié que el
mecanismo principal de latencia en las es-
pecies alpinas era por inhibicién de la tes-
ta. La testa de las semillas puede inhibir la
germinacidn por restriccién mecdnica o por
inhibicién quimica. Bell & Amen (1970)
documentaron la presencia de inhibidores
en la testa de semillas de Luzula spictay L.
parviflora. De acuerdo a estos autores, la
liberacidn de estos inhibidores se produci-
ria por medio de una escarificacién. Ellos
postularon que la escarificacién de las se-
millas se produciria por repetidos eventos
de congelacién y derretimiento del agua
contenida en la testa (criofracturacién). La
criofracturacién de la testa permitiria la
salida del inhibidor, permitiendo la
germinacion de las semillas. Dorne (1981)
en un estudio realizado en semillas de
Chenopodium bonus-henricus encontré que
la latencia estaba impuesta por compuestos
fendlicos presentes en la testa de las semi-

463

llas, los que requieren de una combinacién
de condiciones de baja temperatura, hume-
dad y mucho tiempo para desactivar su
accion de bloqueo de la germinacién. Dorne
(1981) encontré a su vez, que las semillas
de Chenopodium bonus-henricus de zonas
alpinas tienen un mayor espesor de la testa
lo cual ademas de representar una restric-
cién mecdnica, va asociado a un mayor
contenido de fenoles. Un resultado similar
ha sido documentado en los Andes de Chile
central para Phacelia secunda (Cavieres &
Arroyo, en prensa), en donde se destaca
que la latencia estarfa siendo impuesta por
una combinacién de mayor grosor de la
testa y mayor contenido de fenoles, espe-
cialmente cuando las semillas provienen
de mayores altitudes.

Considerando la escasez de informacion,
se hace evidente la necesidad de realizar
mds investigaciones orientadas a determi-
nar la presencia de latencia en semillas de
plantas de alta montaiia, y el tipo de meca-
nismo involucrado en las diferentes res-
puestas de germinacién.

Longevidad de las semillas en el suelo:
Aunque existe evidencia de la formacién
de BSP en zonas alpinas (Roach 1983,
Ebersole 1989, Ingersoll & Wilson 1993,
Onipchenko et al. 1998, Arroyo et al.
1999), poco se sabe acerca de la longevi-
dad de dichos BSP. Billings & Mooney
(1968) sefialan que semillas de muchas es-
pecies alpinas tienen una alta longevidad
cuando son almacenadas a baja temperatu-
raen el laboratorio. Sin embargo, en condi-
ciones de terreno esto podria ser diferente.

Guariguata & Azo6car (1988), Spence
(1990) y Arroyo et al. (datos no publica-
dos) han realizado experimentos de entie-
rros de semillas en zonas alpinas con el
propodsito de determinar cudn longevos son
los BS en estos ambientes. Guariguata &
Azd6car (1988) enterraron semillas de
Espeletia timotensis a 4.200 m en los An-
des venezolanos documentando una longe-
vidad estimada entre 4-7 afios para los BS
de este especie. Spence (1990) enterrd se-
millas de Chionochloa macra a 1450 m, en
la zona alpina de Nueva Zelandia y estima
una longevidad entre 1-2 afios. Arroyo et
al. (datos no publicados) en un estudio de
15 especies en la zona andina de Tierra del
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Fuego a 550 m, encuentra que sélo 5 espe-
cies ajustan su pérdida de viabilidad al
modelo exponencial, estimando 777 dias
(> 2 afos) en Oreomyrrhis hookeri, 1623
dias (>4 afios) en Draba magellanica, 2779
dias (> 7 afios) en Empetrum rubrum, 3026
dias (> 8 afios) en Gunnera magellanica y
5983 dias (> 16 afios) en Pernettya pumila.
Sin embargo, en aquellas especies que no
es posible estimar su longevidad a través
de un modelo exponencial, el 70% forma
BSP. Aunque utilizando un método indi-
recto de estimacién, Miller & Cummins
(1987) documentan que la longevidad del
BS de Calluna vulgaris en una zona sub-
alpina es de 0,8 afios, mientras que en una
zona alpina esta longevidad aumenta a 5
afios. Un resultado similar ha sido encon-
trado para Phacelia secunda en los Andes
de Chile central, donde la longevidad de
sus semillas cambia desde 410 dias a 1600
m hasta 1782 dias (> 4 anos) a 3400 m,
longevidad que se mantiene en forma inde-
pendiente de la altitud en que son enterra-
das las semillas (Cavieres 1999). Reciente-
mente, Thompson et al. (1998) han
reclasificado los BSP como BSP de corta
duracién (short-term persistent) si las se-
millas permanecen vivas en suelo por mds
de 1 afio pero menos de 5 afios y BSP de
larga duracién (long-term persistent) cuan-
do las semillas permanecen vivas en el
suelo por mas de 5 afios. Los resultados de
los estudios de entierro de semillas en zo-
nas alpinas indican que en estos ambientes
hay una marcada tendencia a la formacion
de BSP de larga duracién (c.f. Thompson et
al. 1998).

En resumen, del andlisis de modelos te6-
ricos sobre la evolucion de la latencia en
semillas es esperable la formacion de BSP
en zonas alpinas como una estrategia de
historia de vida seleccionada en dichos
ambientes, la que a su vez se veria poten-
ciada por las buenas condiciones del suelo
que favorecen una longevidad prolongada
de las semillas en el suelo.
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