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Se examina la importancia del aborto de semillas y de la produccién de frutos partenocirpi-
cos en una poblacién de Pistacia lentiscus en el 4rea de Dofiana (Huelva, Espafia). Cuando no
hay polinizacién pueden desarrollarse frutos partenocérpicos, sin semillas viables; aparecen
también frutos con semillas vacias, si aborta el embri6n, y en ambos casos el fruto no suele
llegar a madurar, aunque queda retenido en la planta. Los porcentajes medios de semillas
viables fueron: para 1981, 19,89 +15,82%, N =29 plantas; y para 1982, 43,38 +11,90%,
N =32 plantas. En 1981, afio de fuerte sequia, la mayor parte de las semillas vacias procedie-
ron de abortos, sin que la polinizacién apareciese como factor limitante; en 1982, las condi-
ciones desfavorables —mayor precipitacién— durante la floracién aumentaron probable-
mente la partenocarpia como factor de inviabilidad de las semillas. La abscisién de frutos se
dio, en la mayoria de las plantas, tras el cuajado y antes de haber alcanzado el tamaiio defini-
tivo. Manteniendo constante el nimero de frutos producidos, plantas de mayor tamaiio cua-
jaron un mayor nimero de semillas viables, pero la produccién de semillas y frutos parteno-
carpicos fue independiente del tamaiio de la planta y solo estuvo asociada a las variaciones de
la magnitud de la cosecha. El desfase fenoldgico, respecto a la floracion de los pies masculi-
nos, y la presencia de pies masculinos préximos, también influyeron en el porcentaje de semi-
Has viables. Se estudia el papel de la partenocarpia y de la abscisién de semillas como regula-
dores de la produccion de frutos con semilla viable, y se consideran también sus repercusio-
nes en el proceso de dispersién endozoécora de las semillas.
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Abstract

JORDANO, P. (1988). Pollination and variability of seed production in Pistacia lentiscus L.
(Anacardiaceae). Anales Jard. Bot. Madrid 45(1): 213-231 (in Spanish).

The incidence of parthenocarpy and seed abortion as causes of blank seed production in the
dioecious, wind-pollinated shrub Pistacia lentiscus were examined in a natural population in
the Dofiana area, Huelva province, Spain. Fruits with empty seeds resulted either from par-
thenocarpy, in absence of pollination, or from embryo abortion, and in both cases the fruit
with empty seed rarely matured but was retained on the plant. Average % of viable seeds
were 19,89 + 15,82 % (N =29 plants), and 43,38 + 11,90 % (N =32 plants) for 1981 and 1982,
respectively. During 1981, with a severe drought, most fruit abscission was caused by embryo
abortion, with a small incidence of parthenocarpy. Increased rainfall during the flowering
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period of 1982 most likely impaired the conditions for wind transport of the pollen, and par-
thenocarpy was the main cause of fruit abscission. The highest rates of fruit shedding were
recorded for most plants just after fruit set, well before the fruits had attained their full size.
After adjusting for the effects of crop size variation, the number of viable seeds produced
was positively correlated with plant size. The number of aborted seeds and parthenocarpic
fruits was independent of plant size, being correlated only with crop size. The phenologi-
cal uncoupling with the flowering of males and increased distance to males, caused by the
neighborhood of other females, also contributed to reduced seed set. The role of partheno-
carpy and seed abortion as regulators of fruit number is discussed in connection with the
constraints derived by the wind-pollination syndrome; their implications for the endozoo-
chorous dispersal of seeds by birds are also considered.

Key words: Anacardiaceae, Pistacia, reproductive biology, flowering, fruiting, wind-pollina-
tion, parthenocarpy, seed abortion, Dofana, Spain.

INTRODUCCION

La anemofilia—polinizacién por transporte del polen en el aire— se considera
una adaptacién “derivada” en las angiospermas (VAN DER PuL, 1960; WHI-
TEHEAD, 1969), entre las que predomina una gran diversidad de sindromes de
polinizacién que implican a organismos animales (FAEGRI & VANDER PuiL, 1979).
Una consecuencia de la dependencia del viento para la dispersion del polen es la
existencia de una componente importante de aleatoriedad en el proceso de fertili-
zacién (MULCAHY, 1979). En tal situacidn, la probabilidad de fertilizacién para
una especie diclina depende bésicamente de la densidad de polen en la proximi-
dad de la flor hembra, que es a su vez funcién del nivel de produccién de polen,
de la distancia a la fuente emisora y de la velocidad del viento (WHITEHEAD, 1969;
PLAYER, 1979).

Independientemente de estos factores, caracteristicos de la polinizacién
mediante el viento, otros determinan la probabilidad de cuajado, desarrollo y
maduracién de la semilla, y es frecuente, tanto entre gimnospermas como entre
angiospermas, que el fruto cuaje s6lo en una pequeiia proporcién de las flores
—con gineceo— producidas (STEPHENSON, 1981; SUTHERLAND, 1986). La absci-
si6én o aborto de 6vulos, flores, semillas o frutos ajusta la progenie de la planta, a
los niveles de recurso disponibles en cada ciclo reproductivo (STEPHENSON, 1980;
AKER, 1982). Adem4s es un mecanismo fisiolégico de respuesta a los factores
ambientales, como la precipitacién, cuyas variaciones tienen un efecto directo en
el estado de la planta (p. ej., EVENARI, 1984). Por ultimo, se presenta como una
forma de eliminacién selectiva de semillas inviables, dafiadas por organismos pre-
dadores o patégenos (JANZEN, 1971), o genéticamente inferiores (JANZEN, 1977;
SORENSEN, 1982; STEPHENSON & BERTIN, 1983; WIENS & al., 1987). El aborto de
o6rganos reproductores en cualquier fase del proceso afecta directamente a la pro-
duccion final de semillas y, por tanto, tiene consecuencias importantes para la
variabilidad en eficacia biol6gica entre los individuos de una poblacién. Este tra-
bajo estudia la variacién en viabilidad de semillas de Pistacia lentiscus L. y analiza
qué factores determinan la variabilidad entre individuos en la produccién de frutos.

P. lentiscus es una especie comtin en formaciones de matorral mediterrdneo,
de zonas de baja y media altitud, en la Peninsula Ibérica; y varias especies del
género Pistacia son también dominantes en matorrales esclerdfilos de la cuenca
mediterrdnea (ZOHARY, 1952). En el drea de estudio y zonas similares del bajo
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valle del Guadalquivir, su cobertura puede alcanzar el 33% (HERRERA, 1984;
JORDANO, 1984); y en otras localidades, como Punta del Sabinal (Almeria), llega
al21%. '

Al igual que sus congéneres, P. lentiscus es una especie anemdfila que puede
desarrollar frutos con semillas no viables, resultantes de partenocarpia (en ausen-
cia de polinizacién) o de aborto de embriones en flores ya polinizadas (SAVASTA-
NO, 1926; GRUNDWAG, 1975, 1976). El desarrollo del pericarpio y del endocarpio
se completa antes del desarrollo total del embrién e independientemente de que
éste prospere 0 no (WHITEHOUSE & STONE, 1941; GRUNDWAG & FAHN, 1969). Se
conocen casos similares de infecundidad de las semillas en otras anacardidceas
(Rhus, Anacardium, Spondias), debidos al aborto de embriones, partenocarpia,
o predacién de las semillas por invertebrados (PEEBLES & HOPE, 1937; PURSEGLO-
VE, 1968; YOUNG, 1972; CRANE, 1975; JANZEN, 1985; CHUNG & WALLER, 1986;
VON TEICHMAN & ROBBERTSE, 1986). Este trabajo analiza los factores asociados
a la variacion de la produccién de semillas en una poblacion natural de P. lentis-
cus, con el proposito afiadido de completar la escasa informacién existente sobre
biologia reproductora de la especie (GRUNDWAG, 1976; J. HERRERA, 1985).
Dado que la dispersién de las semillas es endozo6cora —por medio de las aves
(HERRERA, 1984; JORDANO, 1984)—, el estudio de estos aspectos de la poliniza-
cién y desarrollo de los frutos tiene, por sus implicaciones, un interés adicional
para examinar la evolucion del sistema mutualista en que se basa la dispersion de
la planta.

AREA DE ESTUDIO Y METODOS

El estudio se llevé a cabo, durante 1981 y 1982, en Hato Ratén, localidad
situada al noreste del Parque Nacional de Dofana, cerca de Villamanrique de la
Condesa, Sevilla. La vegetacion del 4rea de estudio puede describirse como un
matorral denso, de unos 2 a 5 m de altura, cuya cobertura alcanza hasta el 75%.
Su aspecto es el de un lentiscar-acebuchar, dominado por P. lentiscus, Olea euro-
paea var. sylvestris Brot. y Phillyrea angustifolia L., que se desarrolla en el drea
sobre suelos con cierta proporcion de limos y arcillas. Para una descripcién deta-
llada del medio remitimos a los trabajos de JORDANO (1984); y RIVAS- MARTINEZ
& al. (1980).

Los datos sobre la fenologia de la floracién proceden de las observaciones rea-
lizadas cada 4-7 dias, en un total de 15 pies masculinos y 20 femeninos marcados
individualmente. De acuerdo con esta informacién se caracterizé la floracién de
cada individuo, en cada afio, por la duracién total del periodo con flores abiertas,
la duracidn del periodo en que estdn abiertas més del 50% de las flores y la fecha
en que se presenta el maximo nimero de flores abiertas.

La sincronia de la floracién de cada sexo y entre sexos, para los dos afios de
estudio, se estimé calculando para cada individuo el solapamiento de su periodo de
floracién con los del resto de individuos, tanto del mismo sexo como del sexo contra-
rio. Se utilizé el método de AUGSPURGER (1983; véase también PRIMACK, 1980):

5= W=D WD) Se
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donde 7 es el niimero de individuos en la poblacién; e; 143 €S el nimero de dias en
que los individuos i y j florecen conjuntamente; fies el nimero de dias en que flo-
rece el individuo i; y x; es el indice de sincronia, variable entre x; =0, si el desfase_
entre la floracién del individuo i y ladel resto de la poblacién es completo, yxi=1,
si se presenta una total sincronia entre ellos. El valor medio de x;, para la pobla-
cién, es un indice de sincronia poblacional. Para estos célculos se utilizé inica-
mente la duracién del periodo de méaxima floracién (AUGSPURGER, 1983).

Para cada pie de planta femenino se contabiliz6 la cosecha de frutos a comien-
zos de septiembre.

Durante la floracién de 1982 se realizaron polinizaciones experimentales en
8 plantas femeninas. En total se polinizaron a mano las flores de 202 inflorescen-
cias (2.576 flores) y se embolsaron, con bolsas de papel, 189 inflorescencias (2.391
flores) antes de la antesis, para evitar la polinizacién natural. Un total de 100
inflorescencias (1.493 flores) sirvi6 como “control”, sin recibir tratamiento algu-
no. Aproximadamente dos semanas después de la floracién se contaron los frutos
cuajados en cada infrutescencia.

Después de la fructificacién se determiné la presenma o ausencia de semilla
viable en cada fruto. Para ello se colectaron 1.500 frutos de 29 plantas, en 1981,y
4.470 frutos de 32 plantas, en 1982. Tras partir la semilla se anotaron: la presencia
de embrién y cotiledones, embrién abortado, ausencia de embrién, o senales de
dafio por invertebrados (véase p. ej., CRANE, 1975).

RESULTADOS

Generalidades sobre historia natural de la planta

P. lentiscus es una especie dioica, pero la razén intersexual no difiere significa-
tivamente de 1:1, tanto en el drea de estudio (pie de planta masculino, 50,9 %;
pie de planta femenino, 49,1%; N =169 plantas, y*= 0,05, P=0,823) como
en otra zona similar estudiada por HERRERA (1984 y com. pers.) (pie de planta
masculino, 51,7 %; pie de planta femenino, 48,3 %; N =145 plantas, ¥2=0,17,
P=10,680).

Las flores masculinas tienen entre 8 y 10 estambres, se agrupan en inflorescen-
cias de 10-14 flores y producen entre 47.000 y 66.000 granos de polen/flor. La flor
femenina es de pequefo tamafio y contiene un solo primordio seminal (J. HE-
RRERA, 1985).

La floraci6n se produce entre mediados de marzo y finales de abril, justo antes
del desarrollo vegetativo (fig. 1). El intervalo entre el méximo de flores abiertasy
el méximo de frutos maduros oscila entre 147 y 231 dias, en las plantas estudiadas.

_No se observa una variacién aparente del tamaiio del fruto —de aproximada-
mente 3 mm de didmetro— durante unas 10-11 semanas (fig. 1); luego aumenta
hasta e] tamafio definitivo, en unos 50 dias, sin que necesariamente contenga una
semilla viable (JORDANO, 1984). Este patr6n de crecimiento del fruto esté aso-
ciado con el largo-periodo de latencia del zigoto, que en especies del género Pistacia
oscila entre 4-18 semanas, y se debe a un retraso en la singamia (GRUNDWAG, 1976).
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En los frutos con semilla viable, el embrién y cotiledones ocupan por completo
el I6culo seminal. En los frutos con semilla “vacia”, como resultado de un aborto,
se observa un funiculo basifijo, y la cdlaza réfica con los restos del embrién abor-
tado, identificables por su coloracién verdosa o pardusca y por el ligero engrosa-
miento que producen en la porcion distal del funiculo. Hay un amplio espacio
vacio en el l6culo seminal. Enfrutos con semilla “vacia” procedente de flores no
polinizadas sélo se observan los vestigios del funiculo, como una estructura
esponjosa de coloracién blanquecina, sin ninglin engrosamiento distal, que
sugiera la existencia de un embrién abortado. GRUNDWAG & FauN (1969),
GRUNDWAG (1975, 1976) y CRANE (1975) comentaron ampliamente las causas de
este tipo de degeneraciones y describieron detalladamente la morfologia degene-
rativa asociada.
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Figura 1.—Ciclo anual de Pistacia lentiscus, indicando porcentajes de individuos en flor (cfrculos negros,
individuos masculinos; circulos blancos, individuos femeninos), porcentajes de individuos con fruto
maduro (cuadrados blancos) y curva de desarrollo de los frutos, expresado como porcentaje del tamaiio
definitivo del fruto (cuadrados negros). S6lo se han representado los datos correspondientes a 1981.

El periodo de maduracién de los frutos y dispersién de semillas tiene lugar
entre la primera semana de septiembre y la segunda de marzo. Su duracién varia
en funcién de la cosecha producida (fig. 1). Los frutos inmaduros son de color
rojo, que pasa a negro tras la maduracién. A lo largo del trabajo se distinguira por
tanto la maduracién del fruto —adquisicién del color negro— de la maduracién
de la semilla —presencia de embrién viable—, ya que algunos de los frutos madu-
ros pueden contener semillas no viables (ver més adelante). Los principales agen-
tes dispersantes son aves de pequefio y mediano tamaio, principalmente de los
géneros Sylvia, Turdus y Erithacu$ (HERRERA, 1984; JORDANO, 1984). Los frutos
de tamafio definitivo que no contienen semilla viable permanecen en la planta, no
produciéndose una abscisién inmediata, y al igual que los frutos maduros, son
consumidos por los péjaros frugivoros que dispersan las semillas.
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Fenologia de la floracién

El desarrollo de 1a floracién en la poblacién fue muy similar en los dos afios de
estudio. El maximo de individuos en flor se produjo alrededor del 30 de marzo
(tabla 1, fig. 2). En ambos afios, la floracién de los pies de planta masculinos se
“incluy6” en el periodo de-floraci6n de los femeninos y fue unos 10 dias mas corta.
La duracién de la floracion para los pies de plantas femeninos alcanz6, en prome-
dio, 20 +4 dias (1981) y 21 + 3 dias (1982) (tabla 1); en los masculinos, 16 + 5 dfas
y 15 +5 dias, respectivamente. A pesar de esta similitud en los promedios, se
observa en la figura 2 una tendencia a una floracién mds corta entre los pies de
planta masculinos en 1982, considerandolos individualmente (T=31,5,P=0,05,
prueba de Wilcoxon para pares igualados), que no es apreciable entre los feme-
ninos (T=74,5, P=0,127). Esta diferencia se aprecia de nuevo en la estadisti-
ca poblacional (tabla 1), ya que la duracién de la floracién de los pies de planta
masculinos en 1982 fue, en promedio, 10 dias més corta que en 1981. Para los
femeninos no se observé tal diferencia (tabla 1).

TaABLA 1

FENOLOG!A DE LA FLORACION DE PISTACIA LENTISCUS

1981 1982
A. Nivelindividual
1. Fenologia
Duraci6n de la floracién (dias) (n=19) . . . é 1615 15+5
, ? 2044 2113
Duracién del periodo de méxima floracién
(dias)(n=19) ... ... é 813 7+1
. : ? 11+4 1243
Sincroniade Qcond ................. 0,397+0,025 0,41620,039
2. Floracién y fructificacion ’
% de flores que cuajan fruto (n=88) ... ... .. * 26,812,1
Nimerodefrutos .................... 11.216+1.604 12.425£1.670
Nimero de semillasviables . ............. 2.736+661 15.708+822
B. Nivel poblacional
1. Fenologia
Duracién de la floracién (dias) . . . ......... 47 45

3 3(181Ma2lV)  23(18-1al1IV)

¢ 47(14-11a30-1V) 45(10-ITa22-1V)
Sincronfa del periodo de méxima floracion. d 0,42 0,71
~ ? 0,54 0,49

Las cifras son valores medios * 1 error estdndar.
* Datos no disponibles para 1981. : .
- La medida de sincronfa de los perfodos de floracién varia entre 0 (desincronizacién completa de fos
periodos de floracién) y 1 (perfecta sincronia) (véase “Material y métodos™). :
Para los promedios de fructificacién, n=29 y n =32 plantas en 1981 y 1982, respectivamente.
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Figura 2.—Fenologia de la floracién de plantas de Pistacia lentiscus (se indica el nimero de cada planta)
en los dos afios de estudio. Parte superior, individuos masculinos; parte inferior, individuos femeninos.
Para cada planta se representa el maximo de floracién (linea vertical), el periodo de maxima floracién
(trazo grueso; periodo en que abren més del 50 % de las flores) y el periodo total de floracién (linea fina).
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El orden de la floracién de los individuos femeninos fue significativamente
similar en los dos afios de estudio (r,= 0,695, P < 0,001}, pero s6lo marginalmente
en los masculinos (r,=0,411, P =0,06). Estos 1ltimos mostraron una mayor sin-
cronia de floracién en 1982, mientras que la sincronia de los femeninos fue similar
en los dos afios (tabla 1). En cualquier caso, las variaciones individuales en la
fenologia de floracién, especialmente en los masculinos, no tuvieron como conse-
cuencia grandes variaciones en la fenologia de floracién poblacional y, por ejem-
plo, los individuos femeninos mostraron en los dos afios un grado similar de sin-
cronia con la floracién de los masculinos (tabla 1).

Polinizacioén y tipos de frutos resultantes

La fraccién de la cosecha anual de frutos que llega a madurar es muy variable
y depende de cudl haya sido la tasa de desarrollo de embriones en las semillas.
Muchos frutos se desarrollan hasta su tamafo definitivo con las semillas “vacias”,
bien por partenocarpia, bien por aborto de embriones en flores ya polinizadas, y
en ambos casos las semillas no son viables.

La proporcién de semillas viables por planta aument6, en término medio, de
19,9% en 1981 a 44,5% en 1982 (tabla 2). La baja frecuencia de abortos de semi-
llas en 1982 contrasta con el 35,7 % registrado en 1981; es decir, pricticamente
todas las flores que recibieron polen en 1982 llegaron a desarrollar semillas via-
bles. En cambio, la incidencia de la partenocarpia fue significativamente mayor
en 1982 y aparece como la principal causa de inviabilidad de semillas en ese afio.

En la tabla 3 se resumen los resultados de las polinizaciones experimentales y
en todos los casos aparece un efecto altamente significativo del tratamiento. S6lo
una pequena fraccién de las flores embolsadas llegé a desarrollar los frutos conel -
tamano definitivo, pero en ningiin caso se observé presencia de semillas viables o
de restos de embrién. En efecto, un 67,7 % de las inflorescencias embolsadas lle-
garon a desarrollarse como infrutescencias presentando frutos cuajados, pero
hubo una abscisién importante de estas infrutescencias antes de que los frutos
alcanzaran el tamaio definitivo. S6lo el 4,5% de sus flores llegé a cuajar en un

TABLA 2

VALORES MEDIOS DE VIABILIDAD DE SEMILLAS, INCIDENCIA DE PARTENOCARPIA
Y ABORTO DE SEMILLAS EN FRUTOS DE PISTACIA LENTISCUS '

1981 1982 "

(n=29) (n=32)
% de semillas viables . . . .. 19,9+2,9[2,0-56,1] 44,5+2.2[16,7-69,8] 6,74 ***
% de semillas abortadas ...  35,7%5,0{2,0-97,9] 2,2+0,8[0,0-16,8] - 6,60 ***

% de frutos partenocdrpicos .  35,8+4,6[0,0-86,0]  47,9+2,3[30,2-81,9] 235 *

!=¢de Student.
e =p<(,01.
*=P<0,05.



P. JORDANO: POLINIZACION Y PRODUCCION SEMILLAS P. LENTISCUS 221

fruto con un tamafio definitivo. Por tanto, la mayor tasa de abscisién de infrutes-
cencias y frutos provenientes de las inflorescencias y flores embolsadas se dio tras
el cuajado y antes de producirse el desarrollo del fruto, y la tasa de abscisién
observada en este tratamiento fue mucho mayor que en las flores polinizadas. Los
resultados obtenidos en las inflorescencias utilizadas como “control” también
indican que la mayor pérdida de frutos tuvo lugar tras el cuajado (fig. 3) y en la
fase, previa a su crecimiento, en que tienen un tamano entre 2y 3 mm de didmetro
(fig. 1). En las plantas experimentales abortaron, por término medio, un 34,9 %
de los frutos en esta fase, frente a un 21,7 % en la fase de cuajado y un 19,0 % en
la fase de maduracién de la semilla, tras alcanzar el fruto el tamaiio definitivo. Las
plantas experimentales mostraron una consistencia significativa en esta tendencia
a abortar mayor porcentaje de frutos tras el cuajado (coeficiente de concordancia
de Kendall, W= 1,01, 2= 14,17, P =0,048) (fig. 3).

En la mayoria de las plantas experimentales, la polinizacién manual no incre-
ment6 el porcentaje de semillas viables/infrutescencia, sugiriendo que existen
limitaciones adicionales (p. €j., fisiologicas o genéticas) para el cuajado de semi-
llas. La alta significacién alcanzada por la interaccion tratamiento X planta (ta-
bla 3) para los porcentajes de frutos cuajados —frutos de tamaio definitivo y
semillas viables— indica que diferentes plantas responden de forma diferente a
los tratamientos. Ello sugiere la existencia de variacién individual en los mecanis-
mos que determinan el cuajado de frutos y la viabilidad de las semillas (fig. 3).

Aunque en los casos de ausencia de polinizacién y aborto de semilla se desa-
rrollaron frutos de tamafo definitivo, éstos raramente llegaron a madurar. Solo
el 5,8% de los 1.867 frutos maduros examinados contenia semillas vacias, mien-
tras que el 6,6% de los 2.603 frutos inmaduros contenia semillas rellenas
(x*=3.620,0, P <<0,0001); esto es, la maduracién es selectiva y estd estrecha-
mente relacionada con la existencia de una semilla viable, aunque esta asociacién
no es completa.

Bl Cuajado
B3 Crecimiento
Maduracidn

% de frutos abortados
5

701 703 705 706 709 710 | 716 71
Planta

Figura 3.—Proporcién de frutos abortados en diferentes fases del periodo reproductivo de Pistacia lentis-
cus, determinada para ocho plantas experimentales en las que se realizaron polinizaciones controladas
(véase texto). Cuajado: tras la floracién y antes del crecimiento. Crecimiento: antes del desarrollo del
fruto al tamafio definitivo. Maduracién: antes del desarrollo completo de la semilla viable.
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Variabilidad en la produccién de semillas

Los resultados ya expuestos (tabla 2} indican una importante componente de
variabilidad entre plantas en la produccién de semillas viables. El aumento en
1982 de 1a produccién de semillas viables no solo se debi6 a la mayor proporcién
que llegaron a cuajar (tabla 2), sino también a que se increment? significativa-
mente el tamaiio promedio de la cosecha (tabla 1). Un anélisis de covarianza entre
el 4rea basal y la produccién de semillas viables muestra que, manteniendo cons-
tante el tamafio de la planta (covariante), las plantas incrementaron esta pro-
- duccién en un 22,3% durante 1982 respecto a 1981 (F=652,23, P<0,0001,
g.1. =1,54). Por tanto, la tendencia a aumentar la produccién de semillas viables
en 1982 fue generalizada en la poblacién, independientemente del tamaiio de la
planta.

La tabla 4 resume los resultados de los andlisis de regresién miiltiple realizados
para estudiar el efecto del tamaiio de la planta (4rea basal), del tamaiio de la cose-
cha (mimero total de frutos producidos) y de la proximidad a la fuente de polen
(solapamiento con la floraci6n de los individuos masculinos y distancia al pie de
planta masculino més cercano) sobre la produccién de semillas viables, semillas
abortadas y frutos partenocérpicos. Tanto el tamafio de la planta como el nimero
de frutos tuvo un efecto significativo sobre la produccién de semillas viables en los
dos afios de estudio y explicaron conjuntamente entre el 86,2 y el 90,9% de la
variabilidad interindividual. Incluso para un mismo nimero de frutos, plantas de
mayor tamafio tendieron a cuajar mayor mimero de semillas viables que plantas
més pequerias, como indica la alta significacién de los coeficientes de regresion
parcial (tabla 4). En cambio, solo el tamaiio de la cosecha estuvo significativa-
mente correlacionado con el nimero de semillas abortadas (t=4,64, P=0,001,
para 1981) y con el nimero de frutos partenocérpicos (¢= 8,34, P<0,0001, para
1982); es decir, la produccién de semillas “vacias”, por una u otra causa, fue inde-
pendiente del tamafo de la planta y solo vari6 significativamente en funcién del
tamafio de cosecha (fig. 4).

Considerando conjuntamente la partenocarpla y el aborto de semillas como
causas de inviabilidad, también el mimero de semillas inviables aument6 en fun-
ci6én del nimero total de frutos producidos (fig. 4). El porcentaje de frutos con
semilla inviable vari6 significativamente con el nimero total de frutos producidos
en 1981 (r=0,383, F=4,64, g.1. =1,27, P=0,040), pero no en 1982 (r=0,190,
F=0,90,g.l. =1,27, P=0,648). Si la abscisién de frutos regulase l1a produccién de
semlllas viables, cabrla esperar que ésta fuese totalmente independiente del
tamario de la cosecha ya que las plantas con mayor cosecha producirian propor-
cionalmente mas semillas inviables, cosa que evidentemente no ocurre (fig. 4).
Por tanto, la tendencia a que plantas con mayor cosecha produjesen mas frutos
con semillas inviables no lleg6 a compensar las diferencias de produccién asocia-
das al tamaiio de la planta y a su cosecha, resultando en diferencias apreciables en
fecundidad.

Otro factor que incide en la inviabilidad de las semillas se deriva de la dioecia
de P. lentiscus; la variabilidad entre plantas femeninas en viabilidad de semillas
resulta, al menos en parte, dependiente de la distancia, espacial y “temporal”, a
la fuente de polen. El efecto de la fuente de polen solo fue significativo en 1981



224 ANALES JARDIN BOTANICO DE MADRID, 45(1) 1988

(tabla 4). Al aumentar la distancia al individuo masculino més cercano disminuy6
el nimero de semillas viables y aumento la produccién de semillas abortadas. A
mayor sincronizacién con la floracién de los individuos masculinos, disminuy6 ia
_produccién de éstas. Ambos efectos fueron significativos aun manteniendo cons-
tante la variacién en tamafio de la planta y la produccién de frutos. Pero el incre-
mento en R?tras la inclusién de ambas variables no alcanz6 significacién para nin-
guna de las variables dependientes en ninguno de los dos afios (en todos los casos,

TABLA 4

RESULTADOS DE ANALISIS DE REGRESION MULTIPLE ENTRE VIABILIDAD
DE SEMILLAS DE PISTACIA LENTISCUSY CARACTERISTICAS DE LAS PLANTAS

Coeficiente

Variable dependiente Variables independientes de regresion R?
1981

N.°de semillas viables .. .. ... Areabasal 123,658 * 0895 *
Nimero de frutos 0,283 **
Solapamiento con individuos masculinos 2,901,832 n.s.
Dist. almdlvnduomasculmomésprémmo -1.226,095 *

N.°de semillas abortadas . . . . . Areabasal -63,692 ns. 0,807 **
Nimero de frutos 0,565 ***
Solapamiento conindividuos masculinos ~ —22.345,790 **
Dist. al individuo masculino més préximo 2.540,872 **

N.° de frutos partenocirpicos .. Areabasal - -48225ns. 0,549 ns.
Nimero de frutos 0,252 nss.
Solapamiento con individuos masculinos 10.417,745 n.s.
Dist. alindividuo masculinoméspréximo ~ —1.102,000 n.s.

1982

N.° de semillas viables . . ... .. Areabasal 80,268 * 0,043 **
Niimero de frutos 0,413 ***
Solapamiento con individuos masculinos 965,735 n.s.
Dist. al individuo masculino més préximo -110,372 n.s.

N.° de semillas abortadas . . . .. Areabasal 0952 ns. 0,282 ns.
Niimero de frutos 0,023 n.s.
Solapamiento con individuos masculinos -697,026 n.s.
Dist. al individuo masculino més préximo 38,538 n.s.

N.° de frutos partenocérpicos .. Areabasal -T71487 ns. 0920 ***
Niimero de frutos 0,541 ***

Solapamiento con individuos masculinos 1.202,963 ns.
Dist. al individuo masculino més préximo 305,990 n.s.

Area basal, en m?,
Numero de frutos: tamaiio de la cosecha producida.
Solapamiento con los individuos masculinos: medida de la sincronfa con la fioracién de los individuos
masculinos (véase “Material y métodos”).
Dist. al individuo masculino més préximo: distancia, en m, al individuo masculino més cercano.
***=P<0,001.

**=P<0,01.

=P<0,05.

n.s. = no significativo.
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Figura 4—Relaciones entre el tamaifio de la cosecha (nimero total de frutos producidos) de plantas de
Pistacia lentiscus y 1a producci6n de frutos con semilla abortada, frutos partenocérpicos y frutos con semi-
lla inviable (los anteriores, mas aquéllos con semilla dafiada por invertebrados). En blanco, 1981; en
negro, 1982.
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R2<0,030, F<0,500, P>0,510). Por otro lado, estas dos variables tampoco
explicaron un porcentaje significativo de la varianza en el porcentaje de semillas
viables (R?=0,185, F=1,247, P=0,325, para 1981; R*=0,027, F=0,153,
P =0,860, para 1982).

A pesar de la ausencia de significacion de estas variables, hay un “efecto de
vecindario” que se manifest6 en que pies de plantas femeninos cuyos dos vecinos
més préximos son masculinos cuajaron una mayor proporcién de semillas viables
que aquellas més distanciadas de ellos (con individuos femeninos como vecinos
mds cercanos, tabla 5). Aunque solo en 1981 se observé significacién de este efec-
to, en 1982 las plantas pr6ximas a individuos masculinos cuajaron, por término
medio, enun 51,5 % de semillas viables, frente al 39,2 % de las situadas en las pro-
ximidades de otros individuos femeninos, manteniéndose, por tanto, la tendencia
observada en 1981.

TABLA 5

VIABILIDAD DE LAS SEMILLAS DE PLANTAS DE PISTACIA LENTISCUS
CON DIFERENTE PROXIMIDAD A INDIVIDUOS MASCULINOS

Primer y segundo vecino mas préximo

Afio 318 3/? Q138 I
n=3 n= 9 n=8 n=9
1981 ....... 39,4* 18,1° 15,6° 19,3¢

1982 ....... 51,5¢ 41,5° 47,1° 39,20

Las cifras indican los valores promedio de % de semillas viables en plantas (1) con diferente vecindario.
Los promedios con diferente indice difieren significativamente, prueba de Mann-Whitney, P <0,05.

Respecto a la coincidencia temporal con la fuente de polen, los individuos
femeninos “sincronizados” con la floracién de los masculinos (fig. 2) (pies de
planta femeninos cuyo periodo de méxima floracién se encuentra incluido en el
periodo de méxima floracién de la poblacién masculina) tendieron a cuajar, en
promedio, méis semillas viables que las que mostraron un mayor desfase
(36,7+18,7%, N=21, y 27,5+ 16,9%, N=15, respectivamente, ambos afios
considerados conjuntamente; U=112,5, P=0,074, prueba de Mann-Whltney)
Por tanto, la proximidad a la fuente de polen tuvo un efecto pequeiio aunque
observable, y significativo en 1981, sobre la viabilidad de las semillas, en compa-
racién con factores “intrinsecos”, como el tamafio de la planta o la produccién de
frutos.

DISCUSION

La diferencia entre el nimero de 6vulos producidos inicialmente y el niimero
de semillas viables dispersadas, al final de cada ciclo reproductivo, se produce por
reducciones escalonadas en tres fases diferentes: diferenciacion de las flores,
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desarrollo de los ovarios, y maduracién del fruto (LLoyD, 1980). Las hip6tesis
propuestas sobre la regulacion de la inversién maternal intentan explicar el hecho
generalizado, tanto entre angiospermas como gimnospermas, de que solo una
pequeiia proporcioén de las flores producidas llega normalmente a madurar los
frutos (STEPHENSON, 1981; WIENS & al., 1987).

La ubicacién temporal de los periodos de abscisién de las estructuras repro-
ductoras en P. lentiscus coincide con las predicciones avanzadas por LLOYD (1980)
y STEPHENSON (1981). El ajuste de la inversién maternal se centrd, en las plantas
estudiadas, mayoritariamente en las fases en que estas pérdidas representan
menor coste, al estar los frutos atin poco desarrollados. Justo tras la floracién se
produjo una importante abscisién de flores y, en el caso de los frutos abortados,
antes de producirse el rdpido crecimiento caracteristico de la especie. Como pone
de manifiesto este trabajo, y ya es conocido de otras especies congéneres (GRUND-
WAG, 1976), la abscisién de la semilla no resulta automéaticamente en la abscision
del fruto, ya que hay un desajuste temporal entre el desarrollo de pericarpio y
endocarpio y el de la semilla. El resultado es que una proporcién muy alta de los
frutos de P. lentiscus, que alcanzan la fase de dispersién, contiene semillas invia-
bles, bien por partenocarpia, en ausencia de polinizacién (GRUNDWAG, 1975, pre-
sente estudio), bien por aborto del embrién (SAVASTANO, 1926; GRUNDWAG,
1975, 1976).

P. lentiscus muestra una elevada abscisién de flores justo tras la floracién y
antes de que se produzca la reduccién por aborto de semillas. Como indican los
resultados de las polinizaciones experimentales, un 73,2 % de las flores no lleg6
siquiera a cuajar en fruto, probablemente por ausencia de polinizacién. Si la flor
no recibe polen, es muy baja la probabilidad de que llegue a desarrollar un fruto
partenocarpico, como sugiere la alta tasa de abscision observada en las inflores-
cencias embolsadas. Solo con que una pequena proporcién de las flores no polini-
zadas, que pueden constituir un niimero muy elevado, desarrolle frutos parteno-
cérpicos, se puede explicar el hecho de que en el periodo de dispersién de semillas
se observen porcentajes tan altos de frutos partenocérpicos como el 35,8 % regis-
trado en 1981 o ¢l 47,9 % de 1982.

La situacién es similar a la de otras especies aneméfilas —como coniferas,
fagiceas, etc.— que regularmente producen muchas mas flores de las que llegan
a cuajar en fruto. FERET & al. (1982) seiialaron que aproximadamente un 70 % de
las flores de Quercus alba L. no llega a formar frutos maduros. SUTHERLAND
(1986) obtuvo un valor promedio de cuajado de frutos del 41,0% para especies
anemofilas. La cifra es muy superior al cociente —frutos (tamafio definitivo)/flo-
res— del 26,8% hallado para P. lentiscus. La diferencia es que en el caso de
P. lentiscus, como en otras anacardidceas, la abscisién de flores no polinizadas no
es completa, debido al fenémeno de la partenocarpia. Si se recalcula el cociente
frutos/flores para los frutos con semilla viable, el valor desciende al 11,5%.

La partenocarpia es por tanto un proceso clave en la fructificacion de P. lentiscus.
Su efecto, la produccién de frutos con semillas inviables, es andlogo al que produce
el aborto de embriones en flores polinizadas. Pero la importancia relativa de cada
uno de estos factores de inviabilidad es variable tanto de unos afios a otros como
de unas a otras plantas. Ya en la fase de cuajado y desarrollo del fruto, se observa-
ron en P. lentiscus variaciones significativas, segin los afios, de la partenocarpia y
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el aborto de semillas como causas de inviabilidad; pero la principal causa de la
diferencia en el porcentaje de semillas viables producidas, fue la variacién en la
tasa de abortos. En 1981, un 55,6 % de los frutos contenian un embrién potencial-
mente viable, frente a un 46,7 % en 1982; pero, en comparacién con 1982, las
plantas produjeron, por término medio, 33,5 % mds de abortos, lo que dio lugar
finalmente a la menor viabilidad de las semillas observada en 1981. En 1982, la
partenocarpia fue la causa principal de la inviabilidad de las semillas, con un
- aumento considerable, y generalizado, en los porcentajes de cuajado debido alos
menores porcentajes de abortos.

Aparentemente, las condiciones de extrema sequia en 1981 motivaron la alta
frecuencia de abortos registrada ese afio (véase también HERRERA, 1985). La pre-
cipitacién, en 1981, fue 331,0 mm —el menor registro en los dltimos 33 afios, para
“La Juncosilla”, localidad adyacente a “Hato Rat6n”—, frente a los 408,5 mm de
1982. Ademds, la precipitacién habida durante los periodos de floracién (véanse
las fechas concretas en la tabla 1) fue mayor en 1982 —106,6 mm, frente a 52,2
mm en 1981, con 18 y 12 dias de lluvia, respectivamente—. Aunque climatolégi-
camente las condiciones de 1981 fueron més favorables para el transporte de polen
mediante el viento, es evidente que la sequia repercutié en una merma de recur-
sos hidricos para las plantas, que iniciaron més frutos que los que luego desarro-
llaron. La mayoria de los casos de aborto de frutos no dafiados se ha identificado

- ¢como una respuesta de las plantas a la limitacién en la disponibilidad de recursos
(STEPHENSON, 1981; véase, no obstante, WIENS & al., 1987) y también se han des-
crito casos de abscisién selectiva dependiente de la paternidad (BOOKMAN, 1984,
entre otros). LEE & BAzzAz (1986), por ejemplo, encontraron que en condicio-
nes de sequia se reduce significativamente la viabilidad de semillas de Cassia fasci-
culata Michx. La mayor precipitacién registrada durante el periodo de floracién
en 1982 motiv6 unas condiciones menos favorables para la polinizacién anemdfila
(WHITEHEAD, 1969), apareciendo ésta como el factor limitante de la viabilidad en
ese afio. Nétese que, en 1982, el porcentaje de frutos con embrién potencialmente
viable fue un 8,9 % menor que en 1981. El hecho de que la mayoria de las flores
que desarroliaron un embri6n llegaran a dar un fruto con semilla viable —debido
al bajo porcentaje de abortos en 1982—, sugiere la escasa importancia de la dispo-
nibilidad de recursos como un factor Jimitante de la viabilidad, lo que explica la
gran variacién que de un afo a otro hubo en el porcentaje de semillas viables.

El tamano de la planta y el nimero total de frutos producidos explican una
proporcion significativa de la varianza observada entre individuos, en 1981 y
1982, en la produccién de semillas viables. Ello revela un papel importante de las
caracteristicas de la planta en determinar los niveles de cuajado de semillas. Plan-
tas de diferente tamafio solo mostraron leves diferencias en el porcentaje de semi-
las viables y el diferencial de fecundidad observado se debi6 por tanto a las varia-
ciones de la produccién total de frutos. Ligeros desfases fenol6gicos respecto a la
floracién de los individuos masculinos o desvios de la raz6n sexual 1: 1 en el vecin-
dario inmediato de las plantas tuvieron efectos medibles en la probabilidad de
cuajado de semillas, pero no afadieron un porcentaje significativo a la varianza
explicada por el tamafio de la planta y la cosecha producida. Cabria esperar
aumentos de la importancia de estos efectos, de proximidad a los individuos mas-
culinos, a medida que las condiciones para el transporte de polen, mediante el
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viento, se tornen desfavorables (WHITEHEAD, 1969; PLAYER, 1979). CRANE
(1983) encontré también una variacion segiin los aiios en la viabilidad de semillas
de P. vera, dependiendo de las caracteristicas de las plantas individuales, sin tener
importancia la proximidad de 4rboles estaminados. Tampoco pueden descartarse
para P. lentiscus los procesos de abscisi6n selectiva de embriones debidos a las
diferencias en la componente paternal, como se ha sefialado para diversas espe-
cies (véase, p. €j., JANZEN, 1977; STEPHENSON & BERTIN, 1983), o a deficiencias
genéticas (WIENS & al., 1987) que provocan diversos tipos de degeneracion
embrionaria.

Es un hecho comiin entre las angiospermas que el esfuerzo reproductivo vaya
asociado al tamaiio de la planta (SAMSON & WERK, 1986), entre otras razones por
la mayor facilidad de acceso a recursos que confiere un mayor tamaio. En la
medida en que esta variabilidad de tamafos sea independiente de la edad y esté
asociada a otros factores (p. €j., condiciones ambientales de la ubicacién particu-
lar de la planta), ello tiene interesantes consecuencias demogréficas, ya que, si se
mantienen las diferencias de fecundidad asociadas al tamafio, solo unos pocos
individuos de la poblacién contribuyen, de forma regular, con un alto porcentaje
a la produccién de semillas en cada ciclo reproductivo. La abscision de las estruc-
turas reproductoras no aparece como un regulador de la produccién de frutos en
P. lentiscus, ya que no anula, ni reduce visiblemente, estos efectos de tamario
(Upovic & AKER, 1981); més bien se presenta como un mecanismo de ajuste a
las condiciones externas —recursos, condiciones de la polinizacién, etc.—. Como
sugieren BAwA & WEBB (1984), el valor adaptativo de una sobre-produccién de
flores, como la observada en P. lentiscus, residiria en que, con un bajo coste de
produccion, se haria frente a la impredecibilidad intrinseca a la polinizacién ane-
mofila y a las variaciones de la cantidad de recursos disponibles para el cuajado de
los frutos. El estudio de P. lentiscus indica que la importancia relativa de cada fac-
tor limitante de la produccién puede variar de un afio a otro, pero, en cualquier
caso, el tamario de la planta, por su papel determinante de la fecundidad, aparece
como el principal regulador de la respuesta de los individuos a estas condiciones y
como la principal causa de las diferencias individuales en la producci6én de semi
llas viables. '
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