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EFICIENCIA REPRODUCTIVA DE LAS ANGIOSPERMAS DE UN BOSQUE
INUNDABLE EN LA CUENCA DEL LAGO DE MARACAIBO (VENEZUELA)

Reproductive efficiency of the angiosperms of a seasonally flooded forest in the lake
Maracaibo basin (Venezuela)

YENI BARRIOS' & NELSON RAMIREZ2

Resumen: La relacion fruto/flor, relacion semilla/évulo y fecundidad relativa fueron evaluadas
en 25 especies de un bosque inundable en la cuenca del lago de Maracaibo (Venezuela) y
correlacionadas con el numero y costo de las estructuras reproductivas. Estos estimadores,
junto con la biomasa asignada a frutos y semillas y la relacion pericarpio/semilla, fueron
analizados entre formas de vida, sistemas reproductivos y sindromes de dispersiéon de
semillas. En general, la relacion fruto/flor y la fecundidad relativa fueron bajas mientras que
la relaciéon semilla/évulo fue alta. La relacion fruto/flor estuvo asociada negativamente con el
numero de flores por inflorescencia, y al igual que la fecundidad relativa, con el peso del fruto
y de la semilla. La relacion semilla/6vulo estuvo negativamente relacionada con el numero
de ovulos por flor y con el peso del fruto. La relacion fruto/flor y la fecundidad relativa fueron
mayores en especies herbaceas, autégamas y/o de dispersion abidtica que en sus contrapartes
lefiosas, xendgamas y/o zoocoras las cuales presentaron mayor peso semilla, y en el caso de
las especies xenégamas, también mayor relaciéon pericarpio/semilla que las autégamas. La
relacion semilla/évulo fue mayor en especies de dispersion abidtica que en las zoocoras. Estos
resultados sugieren una fuerte influencia del numero y costo de las estructuras reproductivas en
la eficiencia reproductiva de las especies.

Palabras clave: Fecundidad relativa, humedales, produccion de frutos y semillas, relacién fruto/
flor, relacion semilla/évulo.

Summary: Fruit/flower ratio, seed/ovule ratio and relative fecundity were evaluated on 25
species of a seasonally flooded forest in the lake Maracaibo basin and correlated with number
and cost of reproductive structures. These estimators, together with the biomass assigned to
fruits and seeds and the pericarp/seed ratio, were analyzed between life forms, reproductive
systems and seed dispersal syndromes. In general, fruit/flower ratio and relative fecundity were
low, but seed/ovule ratio was high. Fruit/flower ratio was negatively associated to the number
of flowers per inflorescence, and like the relative fecundity, to fruit and seed weight. Seed/ovule
ratio was negatively associated to the number of ovules per flower and to fruit weight. Fruit/flower
ratio and relative fecundity were higher in herbaceous, autogamous and/or abiotically dispersed
species than in woody, xenogamous and/or zoochorus species which showed higher seed
weight, and regarding xenogamous species also higher pericarp/seed ratio than the autogamous
ones. Seed/ovule ratio was higher in abiotically dispersed species than in the zoochorus ones.
These results suggest a strong influence of number and cost of reproductive structures in
species reproductive efficiency.

Key words: Fruit and seed set, fruit/flower ratio, relative fecundity, seed/ovule ratio, wetlands.

! Universidad de Los Andes, Facultad de Ciencias, Instituto Jardin Botanico de Mérida, Apdo. 52, Mérida 5212,
Venezuela. E-mail: yeniceleste@gmail.com

2 Universidad Central de Venezuela, Facultad de Ciencias, Instituto de Biologia Experimental, Centro de Botanica
Tropical, Apdo. 48312, Caracas 1041 A, Venezuela. E-mail: nramirez220252@gmail.com

21


mailto:yeniceleste@gmail.com
mailto:nramirez220252@gmail.com
https://orcid.org/0000-0002-1118-9836
https://orcid.org/0000-0002-6385-3866

BONPLANDIA 29(1). 2020

Introduccién

La produccion de frutos y semillas en las
angiospermas esta limitada por muchos factores,
las hipotesis basadas en la aptitud femenina
sefialan entre ellos a la baja disponibilidad de
polen, lasobreproduccionde flores como atraccion
y/o compensacion ante la impredecibilidad
del ambiente, y el costo de las estructuras
reproductivas (Stephenson, 1981; Bawa et Weeb,
1984; Sutherland et Delph, 1984; Galen et
al., 1985; Sutherland, 1986; Fenster, 1991;
Ramirez, 1992, 1993; Ramirez et Berry, 1993;
Burd, 1994, 2004, 2009; Ashman et al., 2004;
Harder et al., 2008). La hipotesis de donacion
de polen, por otra parte, plantea que existe
una sobreproduccion de flores en las especies
hermafroditas que contribuye Unicamente a
aumentar la aptitud masculina de la planta y que
a esto se debe la menor proporcion de frutos que
producen en comparaciéon con sus contrapartes
monoicas y dioicas (Sutherland et Delph, 1984).
En estos sistemas sexuales (monoecia y dioecia),
la separacion de las funciones sexuales y el ajuste
en el nimero de flores femeninas y masculinas
aumenta la relacion fruto/flor (Sutherland et
Delph, 1984; Sutherland, 1986) y en consecuencia
la eficiencia reproductiva de las especies.

Una excepcion a la baja produccion de frutos
predicha en las especies hermafroditas esta
relacionada con los sistemas reproductivos. En
este sentido, la hipdtesis de donacion de polen
plantea que las especies autdgamas muestran una
produccion de frutos mayor que sus contrapartes
xenogamas como resultado de la menor
asignacion a la funcién masculina que se deriva de
la autopolinizacion (Sutherland et Delph, 1984;
Sutherland, 1986; Charlesworth et Charlesworth,
1987; Brunet, 1992). En concordancia con
esta idea, la hipotesis de autoincompatibilidad
enfatiza que la produccion de frutos en las
especies xenodgamas autoincompatibles, ademas
de estar limitada por la menor asignacion a la
funcién femenina, esta limitada por la reaccion
de autoincompatibilidad en los estigmas la
cual puede impedir la germinacion del polen
exogeno (Sutherland et Delph, 1984; Sutherland,
1986). Estas condiciones, aunadas a la baja
predecibilidad de la polinizacion cruzada
(Burd, 1994; Ashman et al., 2004), aumentan
la brecha entre la eficiencia reproductiva de
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especies xenodgamas y autdgamas, aunque la
pérdida de variabilidad genética en estas tltimas
también puede generar depresion por endogamia
(Charlesworth et Charlesworth, 1987; Fenster,
1991; Husband et Schemske, 1996).

Otro de los factores que ha sido relacionado
con la eficiencia reproductiva de las especies de
plantas es la forma de vida (Sutherland, 1986;
Ramirez, 1993). En este sentido, la relacion
fruto/flor suele ser significativamente menor en
las formas de vida lefiosas que en las herbaceas
(Sutherland, 1986; Ramirez, 1993). Entre las
hipétesis que han sido planteadas para explicar
estos patrones, se encuentran las diferencias
temporales entre las fenofases de floracion y
fructificacion en ambos grupos de especies y el
efecto del costo energético de los frutos (Ramirez,
1993). Las especies lefiosas frecuentemente
producen frutos costosos que requieren un largo
periodo de fructificacion y estan sujetos a las
variaciones temporales en la disponibilidad de
recursos. Las especies herbaceas, en cambio,
producen frutos econoémicos madurados en
corto tiempo, estas Ultimas pueden ajustar la
produccion de flores a la cantidad de recursos
disponibles aumentando la predecibilidad de la
produccion de frutos con relacion a las especies
lefiosas (Sutherland, 1986; Ramirez, 1993).

El sindrome de dispersion de semillas, por
su correlacion con el costo de las estructuras
reproductivas, también ha sido relacionado
con la eficiencia en la produccion de frutos
y semillas. Ramirez et Berry (1993) sefialan
que las especies epizoocoras y mirmecocoras
muestran los menores niveles de frutos abortados
y los mayores niveles de semillas producidas
en asociacion con bajos valores de biomasa
asignada en frutos y semillas. Las especies
mamalocoras, en cambio, presentan los mayores
niveles de aborto de frutos y los menores niveles
de produccion de semillas asociados a una alta
asignacion de biomasa en frutos y semillas
(Ramirez et Berry, 1993).

En este trabajo se evalud la eficiencia
en la produccién de frutos y semillas de las
especies de una comunidad inundable en la
cuenca del lago de Maracaibo (Venezuela) y
su relacion con las variables: nimero y costo
de las estructuras reproductivas, forma de vida,
sistema reproductivo y sindrome de dispersion
de semillas. Las preguntas que se formularon
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fueron las siguientes: 1. ;La produccion de
frutos y semillas varia entre clases de forma
de vida, sistema reproductivo y/o sindrome de
dispersion de semillas?; 2. ;Varia la biomasa
asignada a frutos y semillas entre clases de forma
de vida, sistema reproductivo y/o sindrome de
dispersion de semillas?; 3. ;Esta relacionada la
eficiencia reproductiva con el niumero de flores
por inflorescencia, de ovulos por flor y/o con
la biomasa asignada a frutos y semillas?; y 4.
(Cuales podrian ser las hipotesis explicativas de la
produccion de frutos y semillas en comunidades
inundables?

Materiales y Métodos

Area de estudio

El estudio fue realizado en un bosque seco ralo
(=81 ha) ubicado en la planicie de inundacion del
rio Mene, costa oriental del lago de Maracaibo,
Venezuela (10°26°46” - 10°27°28,8” N,
71°26°44,16-71°27°4” W). El clima de laregion
es semiarido (BSh) (Peel et al., 2007), los datos
de la estacion climatologica mas cercana (= 1 km
del area de estudio) indican que la precipitacion
media anual es 570 mm, la evapotranspiracion
media anual es 2431 mm y la temperatura
media mensual es 29° C. Las precipitaciones se
distribuyen entre abril y noviembre, periodo en el
que el bosque permanece anegado o al menos con
suelo saturado de agua debido al desborde del rio
Mene. La estacion seca comprende de diciembre
amarzo y durante este periodo la mayor parte del
bosque presenta suelo seco.

El inventario floristico del lugar incluye
118 especies pertenecientes a 41 familias
de angiospermas segun APG IV (2016). La
distribucion de las especies a nivel de formas
de vida es 42,7% hierbas, 25,6% arboles, 12,8%
arbustos, 6,8% lianas lefiosas, 6,8% lianas
herbaceas, 4,2% sufrutices y 0,8% epifitas. El
28% de las especies registradas son plantas
de humedales (hidrofitas y helofitas segin
Velasquez, 1994), principalmente hierbas (91%),
seguidas de sufratices (6%) y arbustos (3%)
(Barrios, datos no publ.).

La vegetacion presenta dos estratos: uno
superior, discontinuo, de 820 m de alto, en el
que predominan Copernicia tectorum (Kunth)
Mart., Cynophalla hastata (Jacq.) J. Presl,
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Coccoloba caracasana Meisn., Cordia dentata
Poir,, Geoffroea spinosa Jacq., Pithecellobium
lanceolatum (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Benth.,
Guazuma ulmifolia Lam. y Ruprechtia ramiflora
(Jacq.) C. A. Mey., y uno inferior, de hasta 3 m,
dominado por Hecatostemon completus (Jacq.)
Sleumer y Rosenbergiodendron formosum
(Jacq.) Fagerl. var. formosum. Por otra parte, en
areas anegadas y con baja densidad de arboles
prevalecen helofitas e hidrofitas, entre ellas
Cyperus articulatus L., Eleocharis mutata (L.)
Roem. & Schult, Typha domingensis Pers.,
Nymphaea spp., Pistia stratiotes L. y varias
especies de lemnoides (Barrios, 2017).

Seleccion y clasificacion de las especies

Las 25 especies estudiadas (Anexo 1) fueron
seleccionadas con base en el niimero de individuos
disponibles en el area de estudio: =50 individuos/
ha para las especies lefiosas y ~10 individuos/100
m? para las especies herbaceas. Este criterio
permitié contar con suficientes individuos por
especie para determinar los sistemas sexuales,
recolectar las estructuras reproductivas (flores,
frutos) y realizar el seguimiento in situ de la
produccion de frutos y semillas. En este ultimo
aspecto, se procuro que los individuos estudiados,
y/o las manchas en el caso de las hierbas,
estuviesen distantes para minimizar el riesgo de
describir una misma unidad genética. Por otra
parte, también se intentd mantener en la muestra
de especies la misma proporcion de formas de
vida y de plantas de humedales observada en
la comunidad. Los ejemplares testigos fueron
depositados en los herbarios HERZU y MERF.

Las especies fueron clasificadas segun
sus formas de vida como arboles, arbustos,
trepadoras, sufttitices, hierbas y epifitas (Anexo
1) manteniendo el criterio de Ramirez (1993). Las
clases de sistemas sexuales fueron establecidas
de la siguiente manera: hermafroditismo,
monoecia y dioecia (Anexo 1). Las especies
hermafroditas se reconocieron por la presencia
de flores bisexuales en todos los individuos, las
especies monoicas por la presencia de flores
unisexuales femeninas y masculinas en la misma
inflorescencia o individuo, y las dioicas por la
presencia de flores femeninas o masculinas por
individuo.

Los sistemas reproductivos fueron inferidos
con base en las siguientes caracteristicas florales
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estudiadas por Barrios (2017) en la misma
muestra de especies: 1) la relacion polen/6évulo
(P/O) (Cruden, 1977), 2) la coincidencia o
no coincidencia temporal de la dehiscencia
de las anteras con la receptividad estigmatica
(adicogamia o dicogamia), 3) la separacion
espacial entre anteras y estigmas (hercogamia)
y 4) la produccion de frutos en condiciones
de exclusion de polinizadores (reproduccion
espontanea). Se consideraron autdogamas, sin
descartar apomixis, las especies que produjeron
frutos de manera espontanea y/o que mostraron
el conjunto de las siguientes caracteristicas:
adicogamia, ausencia de hercogamia y baja
relacion polen/ovulo (P/O < 400, cifra cercana
al limite superior de los valores registrados
por Cruden (1977) para plantas autégamas
facultativas). Por otra parte, se consideraron
xenogamas, las especies que no produjeron
frutos de manera espontanea y/o que mostraron
las siguientes caracteristicas: dicogamia y/o
hercogamia, y elevadarelacion polen/dvulo (P/O>
400) (Cruden, 1977). En algunos casos, ademas,
se utilizaron las referencias disponibles en la
literatura sobre los sistemas de compatibilidad de
las especies para complementar esta clasificacion
(Anexo 2).

Los sindromes de dispersion de semillas se
definieron de acuerdo con el criterio de Van
der Pijl (1979): 1) la anemocoria incluy6 a las
especies con diasporas pequefias, livianas y/o
con adaptaciones estructurales al vuelo (pelos,
alas), 2) la hidrocoria incluy6 a las especies
con diasporas flotantes lo cual se determind en
condiciones de laboratorio, 3) la ornitocoria
incluyo a las especies con didsporas carnosas
atractivas para las aves, generalmente rojas,
negras, blancas, azules o con una mezcla
contrastante de estos colores, 4) la mamalocoria
incluyo a las especies con didsporas carnosas
atractivas para los murciélagos y mamiferos
no voladores las cuales se reconocieron por
la presencia de aromas fuertes y colores poco
llamativos (Anexo 1).

Biomasa asignada a frutos y semillas

Para cada una de las especies se estimd el peso
seco de frutos y semillas asi como la relacion
pericarpio/semilla (P/S) (Anexo 3). El peso fue
determinado por separado en 40 frutos y 40
semillas, de al menos diez individuos por especie,
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previamente secados en una estufa a 60° C. La
relacion P/S se estim6 mediante la formula P/
S= (peso promedio del fruto - peso promedio de
semillas por fruto) / peso promedio de semillas
por fruto. El peso promedio de semillas por fruto
fue el producto del nimero promedio de semillas
por fruto por el peso promedio de las semillas
individuales. Esta relacion (P/S) proporciona una
medida relativa del costo de la inversion materna/
progenie (Ramirez et Berry, 1993).

Eficiencia natural en la produccion de frutos
y semillas

La eficiencia natural en la produccion de frutos
fue estimada cuantificando el niimero de flores
con estructuras sexuales femeninas y el nimero
de frutos formados en al menos 50 inflorescencias
distribuidas en un minimo de diez individuos
por especie. En el caso de las especies con flores
solitarias, se realizo el seguimiento de al menos 30
flores en antesis hasta la maduracion de los frutos.
Larelacion fruto/flor fue expresada como larelacion
entre el numero promedio de frutos/infrutescencias
y el nimero promedio de flores/inflorescencia, o en
las especies con flores solitarias, como la relacion
entre el nimero de frutos formados y el niimero
inicial de flores marcadas.

Para estimar la eficiencia en la produccion de
semillas se cuantificaron el nimero de semillas,
incluidas las abortadas, en 100 frutos de al menos
10 individuos por especie. Se consideraron
semillas abortadas, las semillas mal formadas,
de tamafios reducidos, aplastadas o carentes de
embrion. La relacion semilla/6vulo se calculo
dividiendo el niimero promedio de semillas por
fruto entre el nimero promedio de dvulos por
flor estimado en una muestra de cien flores de al
menos diez individuos por especie. La fraccion
de semillas abortadas se calculd dividiendo el
numero de semillas abortadas por fruto entre el
numero promedio de semillas totales por fruto.
La fecundidad relativa (FR), definida como
la fraccion de semillas sanas producidas por
inflorescencia, fue determinada de acuerdo con la
expresion propuesta por Ramirez (1992):

Semillas totales/fruto — semillas abortadas/fruto) x frutos/infrutescencia

FR=
Ovulos/flor x flores/inflorescencia

Para efectos de esta expresion, el nimero
promedio de frutos por infrutescencia y de flores
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por inflorescencia, en el caso de las especies con
flores solitarias, fue sustituido por el numero
de frutos formados y el ntimero inicial de flores
evaluadas, respectivamente.

Analisis estadisticos

Dado el bajo tamafio de la muestra, para
efecto de estos analisis fueron combinadas
algunas categorias afines, por ejemplo, las
especies herbaceas, sufruticosas y epifitas
fueron reunidas en la categoria “herbaceas” y
las especies arboreas, arbustivas y trepadoras
en la categoria “lefiosas”. Asimismo, se
combinaron los sindromes de dispersion de
semillas bidticos (ornitocoria, mamalocoria)
y los abioticos (hidrocoria, anemocoria). En el
caso de las especies diplocoras, es decir, con
mas de un sindrome de dispersion (Van der Pijl,
1972), la categoria asignada fue aquella que
incluyera el sindrome de dispersion principal.

La relacion entre las variables forma de
vida, sistema reproductivo y sindrome de
dispersion de semillas fue explorada mediante
la prueba exacta de Fisher. La variabilidad de
los estimadores de la eficiencia reproductiva
natural (relacion fruto/flor, relacion semilla/
ovulo y fecundidad relativa) fue examinada a
nivel de formas de vida (lefiosas, herbaceas),
sistemas reproductivos (xenogamia, autogamia)
y sindromes de dispersion de semillas (bidticos,
abioticos) mediante una prueba 7. Los valores
fueron previamente transformados por la formula
arcsenVp, donde p representa la proporcion de
fruto o semillas formados (Sokal et Rohlf, 1969).
La variabilidad de la biomasa asignada a frutos
y semillas, asi como de la relacion pericarpio/
semilla, fue igualmente analizada entre clases
de formas de vida, sistemas reproductivos y
sindromes de dispersion de semillas; no obstante,
cuando los datos fueron heterocedasticos se
utiliz6 la prueba de Welch (Hammer et al., 2001).
Estos valores fueron previamente transformados
por la ecuacion V(X + 1), donde X es el valor de
la variable (Sokal et Rohlf, 1969). El grado de
asociacion entre la eficiencia reproductiva y el
namero de flores por inflorescencia, de 6vulos
por flor y la biomasa asignada a frutos y semillas,
asi como entre el peso de frutos y semillas, fue
determinado con el coeficiente de correlacion
de rango de Spearman (Rs). Todos los analisis
fueron realizados con el programa PAST 3.0
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(Hammer et al., 2001) y el nivel de significancia
minimo establecido fue igual a 0,05.

Resultados

Eficiencia natural en la produccion de frutos y
semillas

La produccion de frutos en las especies
estudiadas fue baja en promedio, no obstante,
mostrd gran variabilidad (relacién fruto/flor X
= 0,34 £ 0,35; n= 23 spp.). La produccion de
semillas, en cambio, fue alta y menos variable
(relacion semilla/évulo X = 0,72 £ 0,28; n= 25
spp.). Con relacion a la calidad de las semillas,
los frutos mostraron predominio de semillas
sanas (fraccién de semillas abortadas X = 0,00
+ 0,00; n= 25 spp.). No obstante, la tendencia
en la produccion de frutos afectd la proporcion
de semillas sanas producidas por inflorescencia
ya que este resultado también fue bajo en
promedio y altamente variable entre las especies
(fecundidad relativa X= 0,29 & 0,31; n= 23 spp.)
(Tabla 1).

Relacion entre las variables forma de vida,
sistema reproductivo y sindrome de dispersion
de semillas

La forma de vida estuvo significativamente
relacionada con el sistema reproductivo (Fisher
p=0,0028) y con el sindrome de dispersion de
semillas (Fisher p=0,0001): las especies lefiosas
fueron exclusivamente xenégamas y mostraron
sindromes de dispersion mayormente bioticos,
mientras que las especies herbaceas fueron
tanto xendgamas como autdgamas y mostraron
sindromes de dispersion exclusivamente
abioticos (Fig. 1). La relacion entre el sistema
reproductivo y el sindrome de dispersion de
semillas también fue significativa (Fisher p=
0,0151): las especies xendgamas mostraron
sindromes bidticos y abidticos mientras
que las autégamas mostraron sindromes
exclusivamente abidticos (Fig. 1).

Variabilidad de la eficiencia reproductiva natural
entre formas de vida, sistemas reproductivos y
sindromes de dispersion de semillas

La relacion fruto/flor y la fecundidad relativa
fueron mayores en las hierbas que en los arboles,
en las plantas autdgamas que en las xenogamas
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y en las especies hidrocoras y/o anemocoras Relacion entre la eficiencia reproductiva y el
que en las zoocoras. La relacion semilla/ numero y costo de las estructuras reproductivas
ovulo fue mayor en las especies hidrocoras y/o La relacion fruto/flor estuvo negativamente
anemocoras que en las zoocoras (Tabla 2). relacionada con el numero de flores por

Fig. 1. Relacion de la forma de vida de las especies con el sistema reproductivo (xendgamo, autdgamo) (A) y el tipo de
sindrome de dispersion de semillas (bidtico, abidtico); (B) asi como entre el sistema reproductivo y el tipo de sindrome
de dispersion de semillas (C).

Fig. 1. Relationship of the life form of the species to the reproductive system (xenogamous, autogamous) (A) and the
type of seed dispersal syndrome (biotic, abiotic); (B) as well as between the reproductive system and the type of seed
dispersal syndrome (C).

Tabla 2. Comparacion de los estimadores de la eficiencia reproductiva natural entre formas de vida, sistemas reproductivos
y sindromes de dispersion de semillas. Para cada analisis se muestra la media (X), desviacion estandar (DE) y el niimero
de especies en cada categoria (n), el valor del estadistico (t) y la probabilidad (p) asociada con la hipotesis nula de que las
medias son iguales.
Table 2. Comparison of natural reproductive efficiency estimators between life forms, reproductive systems and seed
dispersal syndromes. For each analysis the mean (), standard deviation (SD) and the number of species in each category (n),
the statistical value (t) and the probability (p) associated with the null hypothesis that the means are equal are shown.

Relacion fruto/flor Relacion semilla/évulo Fecundidad relativa
XtDE n X+tDE n X+ DE n
Forma de vida
Lefosa 0,20 £ 0,65+ _
024 14  =-3,02 0.20 14 t=-1,33 0,14+0,17 14 t=-3,20
Herbacea 0,57 + (p= 0,80 + _ (p=
0,39 9 0,0064) 0.29 11 (p=0,1954) 051+0,34 9 0,0042)
Sistema reproductivo
Xenogamia 0,17 £ _ 0,63 £ _
0,24 14 t=5,18 0,31 14 t=1,61 0,15+0,25 14 =379
Autogamia 0,90 £ (p< 0,87 £ _ (p=
0,13 4 0,0000) 0,23 6 (p=0,1239) 0.72£0,23 4 0,0015)
Sindrome de dispersion de semillas
Biotico (omitocoricay 012+ 4y . 385 059% 41 523 008:013 11 t=-407
mamalocoria) 0,17 0,26
Abidtico (anemocoria e 0,55 + (p= 0,82+ _ (p=
hidrocoria) 0,35 12 0,0008) 0,26 4 lp=tietry Uraesen) il 0,0005)

Referencia. Valores en negrita indican que la diferencia entre las medias es estadisticamente significativa.
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inflorescencia, con el peso del fruto y de la
semilla; la relacion semilla/6vulo estuvo
negativamente relacionada con el niimero
de 6vulos por flor y con el peso del fruto;
la fecundidad relativa estuvo negativamente
relacionada con el peso del fruto y de la
semilla (Tabla 3).

Variabilidad de la biomasa asignada a frutos
y semillas y de la relacion pericarpio/semilla

sindromes de dispersion de semillas

Los valores de peso seco de frutos y semillas
estuvieron positivamente relacionados (Rs=
0,63, p= 0,0036). El peso de las semillas
fue mayor en las especies lefiosas que en
las herbaceas, en las xenogamas que en las
autdégamas, y en las zoocoras que en las
hidrocoras y/o anemocoras (Tabla 4). La
inversion de biomasa en pericarpio (relacion
pericarpio/semilla) fue mayor en las especies

entre formas de vida, sistemas reproductivos y ~ xendgamas que en las autogamas (Tabla 4).

Tabla 3. Relacion entre las variables asociadas con el nimero y costo de las estructuras reproductivas (nimero de
flores por inflorescencia, numero de 6vulos por flor, peso fruto, peso semilla y relacion pericarpio/semilla) y los
estimadores de la eficiencia reproductiva natural (relacion fruto/flor, relacion semilla/dvulo y fecundidad relativa). En
cada caso se sefiala el coeficiente de correlacion de Spearman (Rs) y la probabilidad (p) asociada con la hipotesis nula
de ausencia de correlacion entre las variables.

Table 3. Relationship between the variables associated with the number and cost of reproductive structures (number
of flowers per inflorescence, number of ovules per flower, fruit weight, seed weight and pericarp/seed ratio) and the
estimators of natural reproductive efficiency (fruit/flower ratio, seed/ovule ratio and relative fecundity). In each case,
the Spearman correlation coefficient (Rs) and the probability (p) associated with the null hypothesis of no correlation
between the variables are indicated.

Relacion fruto/flor Relacion semilla/évulo Fecundidad relativa
Rs (p) Rs (p) Rs (p)

Numero de flores por -0,51 (0,01) 0,22 (0,29) -0,29 (0,17)
inflorescencia
Numero de 6vulos por flor 0,23 (0,28) -0,50 (0,00) 0,01 (0,94)
Peso fruto (mg) -0,55 (0,01) -0,58 (0,00) -0,58 (0,00)
Peso semilla (mg) -0,72 (0,00) -0,18 (0,43) -0,65 (0,00)
Relacion percarpio/semilla -0,23 (0,98) -0,24 (0,30) -0,09 (0,71)

Referencia. Valores en negrita indican que la correlacion es estadisticamente significativa.

Tabla 4. Comparacion de los valores de biomasa asignada a frutos y semillas y de la relacion pericarpio/semilla
de las especies a nivel de formas de vida, sistemas reproductivos y sindromes de dispersion de semillas. Para cada
analisis se muestra la media (X), desviacion estandar (DE) y el nimero de especies en cada categoria (n), el valor del
estadistico (t o Welch) y la probabilidad (p) asociada con la hipdtesis nula de que las medias son iguales.

Table 4. Comparison of the biomass values assigned to fruits and seeds and the pericarp/seed ratio of species at the
level of life forms, reproductive systems and seed dispersal syndromes. For each analysis the mean (X), standard
deviation (SD) and the number of species in each category (n), the statistical value (t or Welch) and the probability (p)
associated with the null hypothesis that the means are equal are shown.

Peso seco fruto (mg) Peso seco semillas (mg) Relacion pericarpio/
semilla
X+ DE n X+ DE n XtDE n
Forma de vida

Lef 1351,76 + 12 t=-1,38 27561+ 11 Welch = 2,03+ 10 Welch=

ehosa 1385,27 492,97 2,70 1,21 0,72

, 1044,82+ 10 (b=  1,07+212 10 (p= 183+ 9 (p=

AR 2540,10 0,1802) 0,0220) 381 0,4830)
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Peso seco fruto (mg)
X+ DE n
Sistema reproductivo
Xenogamia 1383,06+ 13 t=-0,73
9 1356,95
. 1633,89+ 5 (p=
Autogamia 3592,37 0,4733)
Sindrome de dispersion de semillas
Bidtico (ornitocoria y 145723+ 11 t=-1,61
mamalocoria) 1401,43
Abiético (anemocoria e 967,25 + 11 (p=
hidrocoria) 2423,45 0,1209)

Peso seco semillas (mg) Relacion pericarpio/

semilla

X+ DE n XtDE n

229,18+ 13 Welch= 2,76+ 13 Welch=
463,73 -2,39 3,12 -3,30

044 +051 5 (p= 0,39 4 (p=
0,0335) 0,28 0,0051)

326,07 9 Welch= 2,17 9 Welch =
536,22 -2,34 1,20 -1,00
8,98+ 12 (p= 1,72+ 10 (p=
26,49 0,0458) 3,61 0,3321)

Referencia. Valores en negrita indican que la diferencia entre las medias es estadisticamente significativa.

Discusion

La baja eficiencia reproductiva de las
especies de plantas estudiadas puede ser
inicialmente explicada por las hipotesis
basadas en la aptitud femenina de las
plantas, especificamente por el numero y
costo de las estructuras reproductivas. A
medida que aumenta el namero de flores por
inflorescencia disminuye el numero de frutos
que pueden ser desarrollados. Lo mismo pasa
con la biomasa asignada a frutos y semillas
ya que los recursos disponibles para la planta
son limitados (Stephenson, 1981; Sutherland,
1986; Ramirez, 1992, 1993; Ramirez et
Berry, 1993). La correlacion negativa de la
relacion fruto/flor con el numero de flores
por inflorescencia, con el peso del fruto y
de la semilla apoyan este planteamiento.
Asi como el hecho de que la mayor relacion
fruto/flor en especies herbaceas, autdogamas
y de dispersion abiodtica coincide con los
menores valores de biomasa que presentan
las semillas de estas especies frente a sus
contrapartes lefiosas, xendgamas y zoocoras,
respectivamente.

Lavariabilidad de la biomasa asignada a las
semillas a nivel de formas de vida y su reflejo
en la eficiencia reproductiva coincide con
los resultados de Ramirez (1993). Este autor
sefiala que la baja asignacion de biomasa a
frutos y semillas, asi como los altos valores
de peso de la flor en comparacién con el peso
del fruto y el peso de las semillas por fruto,
favorece la fecundidad relativa en las hierbas.

30

En los arboles, en cambio, se producen
frutos y semillas de alto valor energético a
expensas de elevados niveles de aborto ya
que el costo de los frutos impone un limite al
nimero de frutos que pueden ser producidos
por inflorescencia. La mayor produccion
de frutos y semillas por inflorescencia que
mostraron las especies herbaceas respecto a
las lefiosas en este trabajo apoya entonces la
nocién propuesta por Ramirez (1993) de que
el incremento en el costo energético de las
estructuras reproductivas promueve mayores
niveles de aborto desde formas de vida
herbaceas a formas de vida lefiosas.

La wvariabilidad del costo de las
estructuras reproductivas a nivel de sistemas
reproductivos guarda relacion con lo
registrado entre formas de vida. El bajo peso
que presentaron las semillas de las especies
autégamas, al igual que la escasa inversion
de biomasa en pericarpio (materna), refleja
el bajo costo asociado con las estructuras
reproductivas de las especies herbaceas y
esta relacionado con la mayor produccion
de frutos y semillas por inflorescencia que
muestran las especies autdogamas respecto
a las xendégamas. La asociacién entre la
autogamia y el habito herbaceo ha sido
ampliamente sefialada (Cruden, 1977;
Ramirez et Brito, 1990; Lloyd et Schoen,
1992; Lemus-Jiménez et Ramirez, 2005),
igual que la de la autogamia con el bajo peso
del pericarpio y de las semillas (Galen et al.,
1985; Galen et Weger, 1986; Uma Shaanker
et al., 1988; Fenster, 1991; Gotzenberger et
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al., 2006; Burd, 2011). Sin embargo, este
no es el tnico factor relacionado con las
diferencias registradas en la produccion
de frutos y semillas por inflorescencia a
nivel de sistemas reproductivos. En este
sentido, se ha sefialado que la seguridad de
la autopolinizacion va acompafiada de un
incremento en la aptitud femenina (Cruden,
1977; Brunet, 1992). En cambio, las especies
hermafroditas xendgamas, mas alla de estar
limitadas por la disponibilidad de polen
exodgeno (Burd, 1994; Ashman et al., 2004),
presentan niveles elevados de aborto de frutos
y ademas, pueden suftir los efectos negativos
de las reacciones de autoincompatibilidad
(Sutherland et Delph, 1984; Sutherland,
1986; Wiens et al., 1987; Uma Shaanker et
al., 1988), factores que redundan en baja
eficiencia reproductiva.

Las diferencias registradas entre sindromes
de dispersion de semillas también coinciden
con lo esperado de acuerdo con la hipotesis
del costo de las estructuras reproductivas.
En este sentido, la baja produccion de frutos
y semillas por inflorescencia, asi como de
semillas por 6vulo, que presentaron las
especies zoocoras, parece reflejar la mayor
asignacion de biomasa a nivel de semillas
que muestran estas especies frente a sus
contrapartes de dispersion abidtica las cuales
exhibieron alta eficiencia reproductiva. El
elevado costo energético de las diasporas
zoocoras puede ser explicado por las
caracteristicas morfologicas (tamafo, forma)
y bioquimicas (color, olor, composicion
nutricional de la recompensa) que promueven
la atraccion y el consumo por parte de los
animales dispersores (Ramirez et Berry,
1993; Herrera, 2002). Ademas, la zoocoria
estuvo asociada con las formas de vida
lefiosas y con la xenogamia, atributos que
también estan relacionados con una alta
asignacion de biomasa a nivel de semillas y
con una baja eficiencia en la produccion de
frutos y de semillas por inflorescencia.

En cuanto a la eficiencia en la produccion
de semillas por 6vulo, la asociacion negativa
entre la relacion semilla/6vulo y el peso
del fruto sugiere que la produccion de
frutos de alto costo energético, ademas de
disminuir la proporcion de frutos producidos
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por inflorescencia, afecta la proporcion de
semillas producidas por fruto. Este puede ser
el caso de frutos con una elevada asignacion
de biomasa en pericarpio y/o a nivel de
semillas. La cantidad de semillas que puede
ser desarrollada en estos frutos se reduce
dado que los recursos son limitados. La
progenie es seleccionada por la competencia
entre ovulos, antes y/o después de la
fertilizacion lo que deriva en la interrupcion
del desarrollo del 6vulo, e.g. de la formacion
del saco embrionario, o en el aborto del évulo
fecundado, respectivamente (Mogensen,
1975; Lloyd, 1980; Stephenson, 1981;
Bawa et Weeb, 1984; Galen et Weger, 1986;
Nakamura, 1988; Uma Shaanker et al., 1988;
Fenster, 1991; Rocha et Stephenson, 1991;
Ramirez, 1992, 1993). Aunque en este ultimo
caso se ha sugerido que al igual que acontece
con los frutos (Stephenson, 1981), ademas
de la competencia, existe aborto selectivo
por parte de la planta madre (Korbecka
et al., 2002). Incluso se ha propuesto que
mas alld de maximizar la calidad genética
de la progenie, el aborto esta dirigido a
homogeneizar la distribucion de recursos
entre los ovulos fecundados que inician su
desarrollo (Sakai, 2007).

Otra hipoétesis propuesta para explicar la
diferencia entre el nimero de semillas por
fruto y el nimero de 6évulos por flor establece
que al igual que existe una sobreproduccion
de flores que funcionan como compensacion
ante la disponibilidad de polinizadores,
existe un exceso de oOvulos en las flores
que permite compensar las variaciones
en la disponibilidad de tubos polinicos
(Lloyd, 1980; Stephenson, 1981; Bawa et
Weeb, 1984; Ramirez, 1992; Burd, 1994,
1995, 2009; Porcher et Lande, 2005). La
polinizacién suplementaria en varias especies
ha puesto a prueba esta hipotesis y no la ha
rechazado, ya que el tratamiento incrementa
el nimero de semillas producidas (Burd,
1994; Ashman et al., 2004). Sin embargo,
dadas las caracteristicas de la comunidad de
plantas estudiada, la produccion de semillas
no parece estar considerablemente limitada
por polen. Las visitas florales en la mayoria
de las especies fueron frecuentes y los
polinizadores mostraron altos niveles de
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especificidad de carga y transporte de polen
(Barrios, 2017). La limitacion de recursos,
por lo tanto, parece una hipotesis mas
verosimil para explicar, tanto la proporcion
de flores que no se transforman en frutos,
como de ovulos que no se transforman en
semillas (Lloyd, 1980; Stephenson, 1981;
Bawa et Weeb, 1984; Harder et al., 2008). En
el caso de especies con numerosos 6vulos por
flor, los recursos pueden volverse limitantes
de forma impredecible y causar altos niveles
de aborto de 6vulos (Lloyd, 1980; Bawa et
Weeb, 1984; Uma Shaanker et al., 1988).
Cuando el numero de ovulos es bajo, en
cambio, el fruto entero puede ser la unidad
de seleccion, de tal modo que abortaria si
los recursos son limitados (Uma Shaanker et
al., 1988; Ramirez, 1992; Ramirez et Berry,
1993). De aqui, la asociacion negativa entre
la relacion semilla/ovulo y el numero de
ovulos por flor en las especies estudiadas.

El aborto de semillas, por ser escaso o nulo,
puede ser considerado un evento irrelevante
durante la reproduccion de las especies
estudiadas. Asi lo describe Ramirez (1992)
quien también registr6 una baja fraccion de
semillas abortadas (0-0,2) en la mayoria de las
especies incluidas en su investigacion. Dados
estos niveles tan exiguos, el autor propone
que factores extrinsecos, energéticamente
no previstos durante la fertilizacion de los
ovulos y el desarrollo de las semillas, son los
responsables del aborto de estas estructuras. No
obstante, en un trabajo mas reciente, Ramirez
et Herrera (2017) sefialaron que el aborto de
semillas esta correlacionado negativamente
con el contenido de nitrogeno en las hojas, lo
que sugiere a los nutrientes en la planta como
factores asociados con el aborto de semillas. Por
otra parte, también se ha asociado al aborto de
semillas con la expresion de alelos deletéreos y
subletales en estados avanzados de desarrollo
del embrion, aunque es mas probable que éstos
se manifiesten en etapas mas tempranas como
aborto de ovulos fecundados (Nakamura et
Stanton, 1987; Wiens et al., 1987). De cualquier
manera, comparado con la proporcion de flores
no polinizadas y/o de frutos abortados, y en
segundo lugar, con la proporcion de 6vulos no
fertilizados y/o que abortan una vez fecundados,
el aborto en la fase de semillas parece ser de
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bajo valor selectivo en la produccion de semillas
sanas por inflorescencia.

Finalmente, los resultados de este trabajo
indican que la eficiencia en la produccion
de frutos y semillas esta fuertemente
influenciada por el costo de estas estructuras.
Las especies herbaceas, autégamas y/o con
dispersion abidtica, dado el bajo costo de sus
semillas, se reproducen mas eficientemente
en concordancia con una estrategia r (Taylor,
1990). Las especies arbdreas, xendgamas y/o
zoocoras, en cambio, invierten mayor cantidad
de recursos en las estructuras reproductivas
pero presentan elevados niveles de aborto de
frutos y en el caso de las especies zoocoras
también una baja relacion semilla/6vulo.
Aunque esto posiblemente se compensa con la
mayor variabilidad genética y longevidad de las
semillas asi como con la mayor especificidad
que puede llegar a tener la dispersion por
vertebrados (Herrera, 2002), estrategia k (Taylor,
1990). Ambos tipos de estrategias (r y k) son
importantes en la comunidad estudiada. La
elevada eficiencia reproductiva de las especies
herbaceas, autégamas y/o con dispersion
abiotica, siendo estas mayormente plantas de
humedales (cf. Velasquez, 1994), representa una
ventaja frente al régimen hidrico. Las plantas
pueden dejar suficiente cantidad de progenie tras
cada ciclo de sequia/inundacion. En tanto que la
mayor inversion de recursos en las estructuras
reproductivas de especies arboreas, xendgamas
y/o zoocoras, la mayoria de sustratos secos o
inundados por corto tiempo, puede garantizarle
mayor probabilidad de sobrevivencia a las
semillas de estas especies en habitats boscosos
que son mas competitivos (Taylor, 1990). Los
diferentes patrones de eficiencia reproductiva
encontrados en este trabajo reflejan entonces
las estrategias que prevalecen entre los dos
habitats extremos de un bosque estacionalmente
inundable.
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Anexo 1. Especies de plantas estudiadas. En cada caso se sefiala la familia, forma de vida, sistema sexual y sindrome

de dispersion de semillas.

Annex 1. Species of plants studied. In each case, the family, life form, sexual system and seed dispersal syndrome are

indicated.

Familia Forma de . Sindrome de dispersién

Especie vida Sl S UE] de semillas
Araceae

Lemna aequinoctialis Welw. Hierba Monoico Hidrocoria

Pistia stratiotes L. Hierba Monoico Hidrocoria
Arecaceae

Copernicia tectorum (Kunth) Mart. Arbol Hermafrodita Mamalocoria
Asteraceae

Spilanthes urens Jacq. Hierba Hermafrodita Anemocoria
Boraginaceae

Cordia dentata Poir. Arbol Hermafrodita Ornitocoria
Bromeliaceae

Tillandsia flexuosa Sw. Epifita Hermafrodita Anemocoria
Capparaceae

Cynophalla hastata (Jacq.) J. Presl| Arbol Hermafrodita Ornitocoria
Convolvulaceae

Ipomoea carnea Jacq. Arbusto Hermafrodita Anemocoria
Cyperaceae

Eleocharis mutata (L.) Roem. & Schult. Hierba Hermafrodita Anemocoria® — Hidrocoria
Fabaceae

Geoffroea spinosa Jacq. Arbol Hermafrodita Mamalocoria® — Hidrocoria

Neptunia plena (L.) Benth. Sufratice Hermafrodita® Hidrocoria
Willlcjil.t)h g(e:iltlﬁ.b’um lanceolatum (Humb. & Bonpl. ex Arbol Hermafrodita Ornitocoria

Senna bicapsularis (L.) Roxb. Arbusto Hermafrodita Mamalocoria

Sesbania exasperata Kunth Arbusto Hermafrodita Hidrocoria
Flacourtiaceae

Hecatostemon completus (Jacq.) Sleumer Arbusto Hermafrodita Ornitocoria
Lythraceae

Ammannia auriculata Willd. Hierba Hermafrodita Hidrocoria
Malvaceae

Guazuma ulmifolia Lam. Arbol Hermafrodita Mamalocoria®— Hidrocoria
Nymphaeaceae

Nymphaea amazonum Mart. & Zucc. ssp. amazonum Hierba Hermafrodita Hidrocoria

Nymphaea pulchella DC. Hierba Hermafrodita Hidrocoria
Onagraceae

Ludwigia erecta (L.) H. Hara Sufratice Hermafrodita Hidrocoria

Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H. Hara Sufratice Hermafrodita Hidrocoria
Polygonaceae

Coccoloba caracasana Meisn. Arbol Dioico Ornitocoria

Ruprechtia ramiflora (Jacq.) C.A. Mey. Arbol Dioico Anemocoria
Rubiaceae
o rI:gz‘srr;lberglodendron formosum (Jacq.) Fagerl. var. Arbusto Hermafrodita Omitocoria
Sapindaceae

Paullinia cururu L. Trepadora Hermafrodita Ornitocoria

Referencias. * Sindrome de dispersion principal; ® La inflorescencia también presenta flores estériles con estaminodios.
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Anexo 2. Resumen de los sistemas reproductivos de las especies inferidos con base en la relacion polen/ovulo (P/O),
la presencia de dicogamia y/o hercogamia, y la produccion de frutos sin intervencion de polinizadores (reproduccion
espontanea). Para cada especie es sefialado ademas el sistema de compatibilidad descrito en la literatura.

Annex 2. Summary of the reproductive systems of the species that were inferred based on the pollen/ovule (P/O)
ratio, the presence of dicogamy and/or herkogamy, and fruit production without pollinator intervention (spontaneous
reproduction). The compatibility system described in the literature is also indicated for each species.

Tipo de

Especie Belacion Dicogamia Hercogamia B LS = Emalce reproduccion
P P/O? 9 9 espontanea compatibilidad P
Ammannia auriculata Baja No No ND ACP Autogamia
Coccoloba caracasana ND . Si (dioica) ND _ I_nformgmon
insuficiente
Copernicia tectorum Alta ND No No ND Xenogamia
Cordia dentata Alta No Si No Aled Xenogamia
Cynophalla hastata Alta No No No Parcialmente Al*  Xenogamia
Eleocharis mutata Alta Si No No ND Xenogamia
Geoffroea spinosa Alta No No No ND Xenogamia
Guazuma ulmifolia Baja Si Si No Aldefs Xenogamia
Hecatostemon completus Alta No No No ND Xenogamia
Ipomoea carnea Alta No No No Parcialmente A"  Xenogamia
Lemna aequinoctialis Baja No No ND AC Autogamia
Ludwigia erecta Baja No No ND ND Autogamia
Ludwigia leptocarpa Baja No No Si AC’ Autogamia
Neptunia plena Baja ND No ND ND e T
insuficiente
Nymphaea amazonum ssp. ND No No No ND Xenogamia
amazonum
Nymphaea pulchella Baja No No Si ACK Autogamia
Paullinia cururu Alta ND No ND ND Informacion
insuficiente
Pistia stratiotes Baja No No ND ND Autogamia
Pithecellobium lanceolatum Alta No No No ND Xenogamia
MOS0 Rl ND No No No Parcialmente AlY  Xenogamia
formosum var. formosum
Ruprechtia ramiflora ND _ Si (dioica) ND _ I_nformgmon
insuficiente
Senna bicapsularis Alta No Si No ND Xenogamia
Sesbania exasperata Alta No No ND ND I.nformgmon
insuficiente
Spilanthes urens Alta No No No ND Xenogamia
Tillandsia flexuosa Alta No Si No Ald Xenogamia

Referencias. * Se consideraron bajos los valores P/O< 400 y altos los valores P/O> 400; ® Graham (2003); ¢ Opler et
al. (1975); ¢N. Ramirez (datos no publ.); ¢ Bawa (1974); f Ruiz-Zapata & Arroyo (1978); ¢ Bullock (1985); " Lemus-
Jiménez & Ramirez (2005); i Landolt (1986);Oziegbe & Faluyi (2012); *como N. ampla en Barrios & Ramirez (2008).
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Anexo 3. Biomasa asignada a los frutos y semillas y relacion pericarpio/semilla de las especies estudiadas.

Annex 3. Biomass assigned to fruits and seeds and pericarp/seed ratio of the species studied.

Especie

Ammannia auriculata Willd.
Coccoloba caracasana Meisn.
Copernicia tectorum (Kunth) Mart.
Cordia dentata Poir.

Cynophalla hastata (Jacq.) C. Presl
Eleocharis mutata (L.) Roem. & Schult.
Geoffroea spinosa Jacq.

Guazuma ulmifolia Lam.
Hecatostemon completus (Jacq.) Sleumer
Ipomoea carnea Jacq.

Lemna aequinoctialis Welwitsh
Ludwigia erecta (L.) Hara

Ludwigia leptocarpa (Nutt.) Hara
Neptunia plena (L.) Benth.

Nymphaea amazonum Mart. & Zucc. ssp.
amazonum

Nymphaea pulchella DC.
Paullinia cururu L.
Pistia stratiotes L.

Pithecellobium lanceolatum (Humb. & Bonpl. ex
Willd.) Benth.

Rosenbergiodendron formosum (Jacq.) Fagerl.
var. formosum

Ruprechtia ramiflora (Jacq.) C.A. Mey.
Senna bicapsularis (L.) Roxb.
Sesbania exasperata H.B.K.
Spilanthes urens Jacq.

Tillandsia flexuosa Sw.

Peso seco (mg)

Fruto
(X £DE)
12,41 £2,29
22,37 +2,98
1966,82 + 189,72
335,38 + 110,34
1655,35 + 849,55
1,94 + 8,11
3550,30 + 632,01
438,90 + 123,04
977,46 + 188,60
ND
0,04 + 0,01
ND
61,72 + 22,27
98,05 + 12,87

1993,33 + 1117,21

8060,00 +4790,00
208,32 + 51,08
35,31 +£12,20

4323,27 £ 1531,33

758,12 + 223,75

ND
1793,34 + 640,50
191,49 £ 52,49
0,39 £ 0,12
185,09 £ 79,74

Semilla
(X £DE)
0,02 + 0,00
ND
1120,04 + 107,70
ND
85,86 + 26,25
0,15 £ 0,05
1387,97 +252,61
3,15+ 0,54
7,35+242
92,86 + 15,06
ND
0,09 + 0,02
0,15+ 0,05
7,02 £ 0,59

0,22 +0,03

0,80 £ 0,34
49,60 + 11,89
1,17 £0,19

257,12 + 96,88

8,87 £ 2,08

ND
14,98 + 2,84
4,25 + 0,53
0,17 £ 0,06
0,91+0,28

Relacion pericarpio/
semilla

0,60

0,75
2,15
11,93
1,55
3,49
3,95

0,67
0,42

0,03

0,14
0,92
0,15

1,66

3,60

1,50
0,80
1,29
1,26

Referencias. DE = desviacion estandar, ND= no disponible.
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