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RESUMEN

En tres drboles de una poblacion natural de Acacia glomerosa se estudiaron las siguien-
tes variables de la reproduccion sexual: nimero de flores por inflorescencia, de estambres por
flor, de poliades por estambre, de polen por poliade, de pistilos con poliades viables y no via-
bles, y nimero de tubos polinicos por poliade viable (TPP). También se analizé el nimero de
frutos por inflorescencia, de semillas por fruto y de évulos por ovario. Se encontré que el co-
ciente polen/dvulo fue 3699,14, el de semillas/6vulo de 0,81 (seed-set) y el de frutos/flores por
glomérulo 0,08 (fruit-set). Estos dos tltimos cocientes indican que del total de 6vulos que pro-
duce una planta s6lo 6,5% (seed-set x fruit-set x 100) pasan a semillas en polinizacion natural.
Tanto el cociente polen/Gvulo elevado, como el porcentaje de Gvulos que pasan a semillas bajo,
son congruentes con los resultados de lamayoria de las especies aldgamas. El estudio de los es-
tigmas en polinizacién natural revela que 35% no fueron polinizados, y de los que fueron poli-
nizados cerca de 39% contenian poliades no viables. Estos resultados pueden indicar que los
polinizadores en la poblacién son escasos, por no haberse encontrando diferencias significati-
vas entre los tres drboles estudiados. Una moderada esterilidad de las poliades y/o de los pisti-
los podria estar limitando la fructificacion. Los resultados de este estudio muestran que cuando
los estigmas reciben una poliade viable un alto porcentaje de granos de polen fecundan los
6vulos del ovario. Esto hace que el nimero de semillas que contienen los frutos desarrollados
sea elevado (ca. 80% de los 6vulos del ovario pasan a semilla).

Palabras clave: Acacia, Mimosoideae, poliade, tubo polinico, P/O, eficiencia reproductiva
ABSTRACT

Three trees of a natural population of Acacia glomerosa were studied. The following
sexual reproduction variables were measured: number of flowers by inflorescence, number
of stamens per flower, number of polyads per stamen, number of pollen per polyad, number
of gynoecia with viable and no viable polyads, and numbers of pollen tubes per viable pol-
yad growing at the styles (TPP). The number of fruits per inflorescence, number of seeds per
fruit and number of ovules per ovary were also measured. It was found that the pollen/ovule
ratio was 3699.14, the seeds/ovule ratio was 0.81 (seed-set), and the fruits/flower ratio per
head was 0.08 (fruit-set). These two last ratios show that the total of ovules that produces a
plant, only 6.5% (seed-set x fruit-set x 100) becomes seeds in natural pollination. Not only
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the high pollen/ovule ratio, but also the low percentage of ovules that becomes seeds, are co-
herent with the results of the most of the allogame species. The study of the stigmas in natu-
ral pollination reveals that 35% were not pollinated, and from those which were pollinated
about 39% contained no viable polyads. These results might indicate that the pollinators in
the population are limited, without finding important differences among the three trees stu-
died. The moderate sterility of the polyads or the gynoecias, are both factors limiting the
fruit-set. When the stigmas receive a viable polyad, a high percentage of pollen grain fertili-
zes the ovules of the ovary. This increases the number of seeds in the ripe fruits (ca. 80% of
the ovules of ovary becomes a seed).

Key words: Acacia, fruit-set, Mimosoideae, P/O, pollen tube, polyad, seed-set
INTRODUCCION

El género Acacia (Mimosoideae-Fabaceae) incluye cerca de 1300 especies
distribuidas en América, Australia, Africa y Asia (Maslin et al. 2003). Estudios de
la biologia reproductiva en este género indican que es generalmente autoincompa-
tible (Segdley et al. 1992; Tandon et al. 2001; Kenrick 2003) y que los principales
polinizadores son abejas (Arroyo 1981; Bernhardt er al. 1984; Baranelli et al.
1995; Ganeshkumar et al. 1997; Tandon et al. 2001; Kenrick 2003; Casiva et al.
2004; Solomon-Raju et al. 2006)

El género Acacia comparte con el resto de las Mimosoideae una baja efi-
ciencia en la produccién natural de frutos (Arroyo 1981; Ramirez & Berry 1995;
Solomon-Raji & Rao 2002). Las dos hipétesis principales que explican porqué
muchas angiospermas hermafroditas producen mas flores y évulos que frutos y
semillas son: 1) la produccidén de frutos y semillas estd limitada por los recursos
maternos y 2) las plantas usualmente reciben una cantidad de polen menor a la
necesaria para la fertilizacion de los 6vulos (Willson 1979; Bawa & Webb 1984;
Sutherland & Delph 1984; Sutherland 1986, 1987).

La relacién polen/6vulo de las flores (P/Of) se ha utilizado como una estima-
cién de la probabilidad de que un niimero suficiente de granos de polen alcance un
estigma receptivo y estaria relacionada con el sistema reproductivo (Cruden 1977,
2000). En general, las especies xendgamas tienden a tener altas relaciones P/Of
mientras que las especies autdgamas tienen menores valores de esta relacion (Cru-
den 1977, 2000). Una de las excepciones a esta generalizacion se ha encontrado en
especies cuyo polen es dispersado en poliades. En Asclepiadaceae, Orchidaceae y
Mimosoideae (Leguminosae) las relaciones P/Of pueden ser excepcionalmente
bajas comparadas con lo esperado en especies xendgamas (Wyatt et al. 2000; Paci-
ni & Hesse 2002; Seijé & Solis 2003; Taisma 2007). En Mimosoideae el polen es
liberado, en la mayoria de las especies, en unidades permanentemente compuestas,
de entre 4 y hasta 52 ménadas, que reciben el nombre general de poliades (Guinet
1981; Niezgoda et al. 1983; Guinet & Rico 1988; Guinet & Grimes 1997; Cacca-
vari & Dome 2000; Panicker & Sreedevi 2004). Se han reportado correlaciones
significativas entre el nimero de granos de polen por flor y el niimero de 6vulos por

o



10.CrecimientoTubosPolinicos.qxd 11/7/08 %jEB PM Page 531

Crecimiento de tubos. .. 531

ovario en algunas Mimosoideae (Kenrick & Knox 1982; Seij6 & Solis 2003; Tais-
ma 2007), asi como una relacién cercana a 1 entre el niimero de granos de polen por
poliade y el niimero de 6vulos por ovario (Seijé & Solis 2003; Gassama-Dia et al.
2003; Taisma 2007). Algunos autores sugieren que, en esta subfamilia, el nimero
de granos de polen por poliade y el niimero de évulos por ovario pueden haberse
ajustado durante la evolucidn, de tal manera que una unidad de dispersion de polen
(poliade) sea suficiente para completar la fertilizacion de todos los 6vulos del ova-
rio (Kenrick & Knox 1982; Schoen & Dubuc 1990; Uma Shaanker & Ganeshiah
1990) lo que optimizaria el esfuerzo reproductivo (Seijé & Solis 2003). Sin embar-
g0, son muy pocos los estudios que han cuantificado la proporcioén de granos de
polen que producen tubos polinicos en poliades viables. En el género Faidberhia
(Mimosoideae), Gassama-Dia et al. (2003) encontraron que 15% de los granos de
polen en la poliade no producen tubos polinicos.

Puede haber una correlacién entre el niimero de tubos polinicos por poliade,
el nimero de 6vulos fertilizados en el ovario y la produccién de frutos. Ganeshaiah
et al. (1985) sugieren que en Leucaena leucocephala (Mimosoideae), 1a baja cose-
cha de frutos tiene que ver con que s6lo los ovarios en los que se fertiliza un nime-
ro suficiente de 6vulos inician y maduran frutos.

Este estudio propone determinar la relacion de tubos polinicos producidos
por poliade / nlimero promedio de 6vulos en el ovario (TP/O) como una medida
mds precisa de eficiencia de la unidad de dispersién de polen. Por otra parte, se
cuantifica la eficiencia natural en la deposicion de poliades, el porcentaje de
tubos polinicos por poliade, las relaciones polen/évulo (P/Of) y semilla/évulo
(S/0), asi como la eficiencia natural en la produccién de frutos como aportes al
conocimiento de la biologia reproductiva de Acacia glomerosa Benth. y de la
subfamilia Mimosoideae.

MATERIALES Y METODOS

Especie de estudio

Acacia glomerosa Benth. (Mimosoideae, Fabaceae) es un drbol espinoso de
hasta 4 m de altura. Las flores blancas, hermafroditas, ligeramente aromaticas, se
organizan en unidades de inflorescencias del tipo glomérulo con antesis sincroni-
ca. La poblacion estudiada estd ubicada en el sector Las Cumaraguas, carretera
Aroa-Cocorote, estado Yaracuy (10°26° N, 68°54° W). La vegetacion corresponde
aun bosque seco premontano a 300 m snm. Los drboles estudiados formaban par-
te de una poblacién de 5 drboles cuya distancia minima de separacion era de apro-
ximadamente 10 m.

Produccion natural de flores, 6vulos por ovario, frutos y semillas

En 100 glomérulos en antesis de tres drboles, colectados al azar, se cuantifi-
c6 el ndmero de flores, y en una flor de cada glomérulo se cont6 el nimero de
estambres y el niimero de évulos del ovario. En 50 infrutescencias, colectadas al
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azar de los tres drboles, se midieron las siguientes variables: nimero de frutos,
nimero de semillas por fruto y nimero de évulos no fertilizados en cada fruto. Esto
permitié conocer el cociente polen/évulo, el nimero de flores por inflorescencia
que formd fruto (fruit-set) y el nimero de évulos que formé semillas (seed-set).

Se seleccionaron al azar y marcaron 10 glomérulos florales en estado de pre-
antesis en cada uno de los tres arboles estudiados, los cuales se colectaron 72 h
después del marcaje y se fijaron en una solucién alcohol: dcido acético (3:1) has-
ta su traslado al laboratorio. Los glomérulos se lavaron con agua destilada y se cla-
rificaron en una solucién de NaOH 8N por 24h. Una vez clarificados, se lavaron
con agua destilada y se tifieron con azul de anilina, preparado segun la técnica de
Martin (1959). Todos los gineceos y entre 5-10 anteras de cada flor, se colocaron
por separado en portaobjetos, se cubrieron con glicerina fenolada y se sometieron
a presion leve con un cubreobjetos. El nimero total de gineceos y androceos
observados fue 321. Las preparaciones se observaron utilizando un microscopio
Nikon Labophot-2 de epifluorescencia con filtros UV-A y UVB y se registraron
con un sistema fotografico Nikon P-III.

En las anteras se calcul6 el ndmero de poliades y el nimero de granos de
polen por poliade, y en los pistilos el nimero de estigmas con poliades y el nime-
ro de 6vulos en los ovarios. Se realizé un Andlisis de Varianza de una via para
determinar si el nimero de estigmas con poliades por inflorescencia fue indepen-
diente del drbol estudiado. Se determind la viabilidad o inviabilidad de las polia-
des a través de la fluorescencia emitida por el polen. Cuando la poliade presentd
fluorescencia de los granos de polen se considerd viable y cuando ninguno de los
granos de polen en la poliade mostré fluorescencia se consideré no viable
(Abdulbaki 1992). Los tubos polinicos en el estilo se identificaron por la fluores-
cencia caracteristica que emite la calosa en puntos discontinuos del tubo (Faegri
& Iversen 1989; Abdulbaki 1992; Fernando & Cass 1997; Aronne et al. 2001).
Esto permiti6 saber el niimero de tubos polinicos producidos por poliade, la dis-
tribucion de frecuencias en la muestra segtin el niimero de tubos polinicos y la
relacion entre el nimero de tubos polinicos por poliade y el ntimero de évulos por
ovario. Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el programa Statistica for
Windows 4.3. 1993.

RESULTADOS

Variables reproductivas

Como valor medio, los glomérulos florales presentaron 17,51 (DE =4,36; n
= 100) flores, las flores 131,41 (DE = 12,09; n = 100) estambres, los estambres 8
poliades, las poliades 16 granos de polen (128 granos de polen) y los ovarios 4,57
(DE =2,17; n=100) 6vulos. El cociente polen/6vulo por flor fue 3 699,14 (DE =
209,47; n=100) y el de granos de polen por poliade 3,50.
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Polinizacion Natural

De los 321 pistilos analizados pertenecientes a los glomérulos florales de cada
uno de los arboles 208 (64,80 %) presentaron poliades (Fig. 1a, b). La media de
estigmas con poliades por inflorescencia fue de 11,01 (DE = 3,21; n = 30). No se
encontraron diferencias significativas en el nimero de estigmas con poliades entre
los glomérulos florales de los distintos drboles (F, 511,=0,2311; p=0,8675). De los
pistilos con poliades, 127 presentaron poliades viables (61,05%) y el resto (81)
inviables (38,94%) (Fig. 1¢). Las poliades viables presentaron siempre tubos polini-
cos en los estilos (Fig. 1d). El niimero de tubos polinicos por poliade indica que 50%
de los estilos contenia de 9-11 tubos polinicos y cerca de 40% de 6-8 tubos polini-
cos, es decir, casi 90% de los pistilos tenian 6 0 mas tubos polinicos.

Fig. 1. a. Poliades de Acacia glomerosa en anteras intactas (4x). b. Detalle (20x). c. Polia-
de no viable depositada sobre un estigma (10x). d. Tubos polinicos viables crecien-
do a través del estilo (10x).
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Produccion natural de frutos y semillas

La media del nimero de frutos por infrutescencia fue de 1,42 £ 0,18 (n = 50)
y la de semillas por fruto de 3,71 £ 1,45 (n =42). El porcentaje medio de fructifica-
cién fue de 8,10%. El nimero de 6vulos que originan semillas en polinizacién
natural, o éxito reproductivo pre emergente de Acacia glomerosa es de 0,06 (n =
42), es decir, solo el 6% de los 6vulos pasan a ser semillas.

DISCUSION

Algunos estudios sugieren que la relacion entre el nimero de granos de
polen por poliade y de 6vulos por flor se ha ajustado durante la evolucién y es cer-
cana a 1 en Mimosoideae (Wyatt et al. 2000; Seij6 & Solis 2003). En este estudio
se ha encontrado que en A. glomerosa es de 3,50, es decir, hay cerca de cuatro
veces mds granos de polen en la poliade que los necesarios para fertilizar todos los
ovulos del ovario. Adicionalmente, se encontr6 que el nimero de tubos polinicos
en cada poliade fue variable y nunca alcanzé el maximo potencial de 16. La mayo-
ria de las poliades viables observadas contuvieron entre 6 y 11, lo que es suficien-
te para fertilizar todos los 6vulos del ovario, obteniéndose una relacion promedio
tubos polinicos/6vulos minima de 1,31 y maxima de 2,40.

Algunos estudios han cuantificado la produccién de tubos polinicos por
poliade en especies de Mimosoideae. Kenrick & Knox (1985) reportaron que en
las poliades 70% de los granos de polen eran viables en Acacia retinoides, mien-
tras que en Faidherbia albida (Gassama-Dia et al. 2003) se encontré que 85% de
los granos de polen de las poliades fueron viables. Por tanto, incluyendo los
resultados de esta investigacion, se observa que en la mayoria de la Mimosoide-
ae estudiadas un porcentaje de los granos de polen en la poliade no produce tubos
polinicos viables. Siendo asi, la relacion entre el nimero de tubos polinicos por
poliade y 6vulos del ovario (TPP/O) seria mas significativa que la relacién gra-
nos de polen/poliade/6vulos.

Generalmente, el niimero de granos de polen depositados en el estigma de
una flor excede el nimero de 6vulos en el ovario, basicamente, porque los tubos
polinicos compiten hasta llegar al 6vulo (Uma Shaanker & Ganeshaiah 1990;
Erbar 2003). Un indicador de la magnitud de la competencia entre tubos polinicos
puede ser la relacion del nimero de granos de polen depositados sobre el estigma
/ el nimero de 6vulos en el ovario (Erbar 2003). En el caso de A. glomerosa 'y de
otras Mimosoideae esta relacién es muy baja, lo que podria significar poca com-
petencia entre tubos polinicos que, en su mayoria, alcanza el ovario y fertilizaria
los 6vulos. Los resultados de este estudio y los de Gassama-Dia et al. (2003) en
Faidherbia albida indican que la relacion entre tubos polinicos del estilo y 6vulos
del ovario es cercana a 1, lo que apoyaria la hip6tesis de que en Mimosoideae los
gineceos funcionan como mdédulos fijos en que todos los évulos o ninguno son
fertilizados (Seij6 & Solis 2003).
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Eficiencia reproductiva

La eficiencia en la produccion de frutos de Acacia glomerosa en condicio-
nes naturales fue baja, cerca de 8%. Por el contrario, la relacion nimero de semi-
llas y 6vulos fue elevada lo cual indica que cerca de 80% de los 6vulos en el ovario
son fertilizados y producen semillas. La baja eficiencia en la produccion natural
de frutos y la alta relacion del niimero de semillas con respecto a los 6vulos en A.
glomerosa se ajustan a lo encontrado en otras Mimosoideae (Arroyo 1981; Tan-
don et al. 2001; Solomon-Raju et al. 2006; Gassama-Dia et al. 2003; Kenrick
2003). Todo sefiala, en general, que cuando una poliade viable es depositada en el
estigma se producen suficientes tubos polinicos para fertilizar la mayoria de los
ovulos en el ovario, por lo que el nimero de semillas, en relacién a los 6vulos, es
elevado. Si el nimero de dvulos fertilizados es un factor determinante en la inicia-
cion de los frutos de Mimosoideae, como sugieren Ganeshaiah et al. (1985), y éste
es alto en estas especies, entonces, la baja eficiencia en la produccién de frutos
caracteristica del género Acacia, y de las Mimosoideae en general, debe respon-
der a otros factores.

En Mimosoideae la escasa fructificacion, respecto al nimero de las flores
que se producen, ha sido atribuida a la limitacién de recursos (Ramirez & Berry
1995). Sin embargo, algunos estudios en el género Acacia indican que la eficiencia
en la produccién de frutos incrementé de menos de 5% en condiciones naturales a
30-80% con polinizaciones controladas (Tandon ef al. 2001; Solomon-Raji & Rao
2002). Siendo asi, aunque el costo elevado de los frutos puede modular la eficien-
cia reproductiva natural en Mimosoideae, los resultados de este estudio sugieren
que la eficiencia en la deposicion de las poliades en los estigmas puede afectar de
manera importante el nimero final de frutos por infrutescencia. Los resultados aqui
mostrados de A. glomerosa indican que s6lo 39,56% de los pistilos observados
contenia poliades viables depositadas en el estigma, lo que reduce en esa misma
proporcién el nimero médximo potencial de frutos por infrutescencia.

El cociente polen/6vulo encontrado en A. glomerosa es comparable a los
de especies de Mimosoideae xenégamas (Baranelli et al. 1995; Seijé & Solis
2003) y generalmente polinizadas por insectos. El género Acacia parece ser basi-
camente entomdofilo, siendo los principales polinizadores abejas generalistas y
mariposas, aunque en algunos casos se ha demostrado polinizacién por otros
insectos y aves (Segdley et al. 1992; Ganeshkumar et al. 1997; Stone et al. 1998;
Solomon-Raji 2002; Stone et al. 2003; Solomon-Rajui et al. 2006). Algunos
estudios sugieren que la eficiencia en la polinizacidén natural en especies del
género Acacia puede ser baja y muy dependiente de las condiciones ecoldgicas
locales (Janzen 1974; Stone et al. 1998; Casiva et al. 2004) asi como de la dispo-
sicion espacial de los individuos, la sincronia en la antesis y el tipo de recompen-
sa floral (Stone et al. 2003). Observaciones no sistematicas durante la realizacion
de este estudio indicaron que las flores aromadticas de A. glomerosa fueron visi-
tadas por abejas, insectos que polinizan todas las especies de Acacia (Stone et al.
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2003). Se requieren estudios detallados de polinizacion para determinar si la fal-
ta de poliades en los estigmas de A. glomerosa obedeci6 a la deficiencia de los
polinizadores o a otros factores ecolégicos como competencia inter-especifica
por el servicio de los polinizadores, calidad de la recompensa o asincronia en la
floracion, factores todos que han sido reportados como importantes para explicar
la baja eficiencia reproductiva en el género (Kenrick 2003; Stone et al. 2003).
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