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INTRODUCCION

L as proyecciones de rendimiento y la
interpretacion de experimentos agronémicos
a largo plazo en la palma africana (Elaeis guineensis
Jacq.) se benefician considerablemente cuando se dispone
de informacién confiable en el momento en que se
determinan el nimeroy el peso de los componentes del
racimo. Esta informacién, que generalmente se describe
como el periodo anterior a la antesis, tradicionalmente
se calcula por inferencia (Broekmans, 1957; Sparnaaij,
1960; Sparnaaijetal., 1963; Turner, 1977). No obstante,
las cifras calculadas varian considerablemente,
posiblemente debido a las fluctuaciones en la rapidez de
la produccion de hojas y en el desarrollo de las
inflorescencias, lo cual a su vez varia con la edad de la
palmay las condiciones ambientales. Por lo tanto, seria
mejor identificar la etapa real de desarrollo de la
inflorescencia en la cual se determinan los componentes
de rendimiento. No obstante, las etapas criticas de
desarrollo por lo general ocurren antes de que se manifieste
algiin cambio en los primordios florales, de tal manera
gue no se pueden detectar mediante la diseccion. (Corley
1976).

Un criterio podria ser el de intervenir en el desarrollo
de las inflorescencias mediante el raleo. El inicio de la
respuesta al incremento sibito de la radiacion solar
indica en forma confiable la etapa de desarrollo en la cual
se determina o se fija un componente especifico (Corley,
1976). Corley (1976) encontr6é que el raleo inducia un
aumento subito en la proporcién de inflorescencias
femeninas respecto del total de las mismas (relacion
sexual), a diferencia de las palmas sin ralear. Hizo un
seguimiento de la relacién, tanto en palmas raleadas
como no raleadas, en los foliolos numerados
secuencialmente, registré la primera desviacion positiva
entre los dos grupos y determiné la correspondiente
etapa de desarrollo de la diferenciacién sexual sobre la
base de la diseccion de las palmas raleadas en el
momento del raleo.

En nuestra investigacion utilizamos el método de
raleo y diseccién de Corley, pero también analizamos
todo el conjunto de componentes que contribuyen a la
produccion de racimos.
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Es importante anotar que los componentes que
determinan el nimero de racimos producidos, como la
relacion sexual y la proporcion entre las hojas y las
inflorescencias abortadas, registrardn una respuesta
discreta al tratamiento de raleo, puesto que un primordio
floral puede convertirse en masculino o femenino, o
puede abortar. En contraste, los componentes del peso
presentaran una respuesta gradual y pueden responder
en forma repetitiva al raleo de manera que la identificacion
idonea de una etapa critica depende del andlisis botanico
(Van Heel et al., 1987). La primera parte del presente
trabajo se concentra en los componentes del nimero de
racimos Yy la segunda en los componentes de peso. En
ambas partes los datos se derivan del mismo raleo. Con
el objeto de maximizar la desviacion entre las palmas
raleadas y no raleadas, raleamos en un momento en el
gue existia una cantidad excepcionalmente alta de racimos
en desarrollo. La gran "produccion de fruto" afecta todos
los componentes del rendimiento, debido a que los
racimos en desarrollo demandan una gran cantidad de
carbohidratos producidos por las hojas (Broekmans,
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1957). El hecho de ralear conduce a un aumento de la
produccién fotosintética, de tal manera que la demanda
excepcionalmente alta de carbohidratos para los racimos
en desarrollo se satisface mejor en el grupo raleado que
en el grupo sin ralear. Por consiguiente, cabria esperar
que el raleo, en época de alta produccion de fruto,
aumente la diferencia de componentes del rendimiento
entre el grupo raleado y el no raleado. La ganancia
predecible en el rendimiento de racimos debido al raleo
debe, a su vez, generar un incremento en la produccion
de fruto en las palmas raleadas pasado cierto tiempo
después del raleo. Esto podria contrarrestar
temporalmente la respuesta inicial al raleo. En el presente
estudio hemos tenido en cuenta estos dos efectos de la
produccion de fruto.

COMPONENTES DEL NUMERO
DE RACIMOS

L a etapa critica de abortos ocurre cuando las

inflorescencias comienzan a alargarse rapida-
mente. Esto sucede cuando aproximadamente 10 hojas
han abierto completamente, o sea alrededor de cinco
meses antes de la antesis (en palmas productivas)
(Henry, 1960; Broekmans, 1957; Gray, 1969; Corley,
1976). No obstante, existen algunas discusiones sobre
si el aborto es més frecuente en las inflorescencias
masculinas o en las femeninas (Henry, 1960; Broekmans,
1957; Bredas y Scuvie, 1960). No es de extrafiar que
existan discrepancias por cuanto, como lo sefialé Corley
(1976), la mayoria de las inflorescencias abortadas
estan demasiado descompuestas para poder determinar
el sexo. Concluye, por inferencia de un ensayo de
emasculacién, que las inflorescencias abortadas eran
en su mayoria femeninas, en cuyo caso las inflorescencias
masculinas sobrevivientes aparecerian con frecuencia
dentro de una serie de hojas con abortos. Segun nuestras
observaciones, y las de Broekmans (1957), los registros
a largo plazo de floracion de las palmas individuales no
sustentan esta conclusion. Dado que se sabe que el
raleo reduce la tasa de abortos (Breure et al., 1990;
Corley, 1976), este estudio constituyé una oportunidad
para verificar la validez de la conclusién de Corley,
comparando las cifras de relacion sexual (en la antesis)
de las palmas raleadas y de las no raleadas. Para
complementar el método de Corley (1976) de agrupar
los registros de floracién de tres meses, nosotros
registramos el sexo de cualquier inflorescencia encontrada
en las axilas de las hojas numeradas en forma secuencial.
Asi mismo, medimos el tamafio de las inflorescencias
(extirpadas) de las palmas raleadas, utilizando el mismo
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método de numeracion, con el objeto de confirmar la
etapa critica de crecimiento para el aborto. Por Gltimo, se
utilizé el mismo conjunto de registros de floracion para
verificar la validez del estimativo de Corley en cuanto a
la etapa de diferenciacion sexual.

Materiales y meétodos

Las palmas del experimento fueron seleccionadas
del tratamiento de mayor densidad (186 palmas ha.'),
sembrado con palmas tenera en la Estacion Dami de
Investigacién sobre Palma Africana en PaplUa Nueva
Guinea en octubre de 1970, Breure da una descripcién
detallada de este ensayo (1977).

Las palmas de cada replicacion se dividieron en dos
grupos iguales. En un grupo se corto la mitad de las
palmas circundantes en octubre de 1981, dejando un
total de 80 palmas experimentales, para las cuales
aumento la cantidad de luz. Nos referiremos a éste como
el grupo "raleado" y lo compararemos con un total de 80
palmas de muestra, ubicadas en el centro del otro grupo,
las cuales conservaron la misma densidad de siembra
(grupo "no raleado"). En el momento del raleo, se
numerd la primera hoja més joven totalmente abierta con
el nimero +1 y las hojas mas viejas se humeraron con
ndmeros consecutivos en orden ascendente. La hoja
mas vieja sin abrir se numerd como 0 y las hojas mas
jovenes, contando en forma consecutiva hacia el punto
de crecimiento, se numeraron con nimeros negativos.
Puesto que todas, salvo unas pocas, se hallaban ocultas
dentro del cogollo apical, los nimeros negativos se
colocaron a medida que las hojas iban saliendo después
del raleo.

Todas, salvo las tres o cuatro hojas mas jovenes,
adyacentes al cogollo apical, tenian primordios florales
en las axilas (Henry, 1960), pero en la axila de las hojas
mas jévenes que la hoja 0 la inflorescencia no estaba lo
suficientemente desarrollada para poder definir el sexo,
incluso mediante diseccion. A medida que las hojas
seguian desarrollandose, eventualmente las
inflorescencias emergian y el sexo se podia registrar

contra el nimero de la hoja.

Condiciones Ambientales

El promedio de radiacién solar en Dami oscila entre
3.9 h. en enero y 6.5 h. en septiembre, para un total
aproximado de 2.000 h. anuales. La precipitacion es de
4.000 mm anuales y estd bien distribuida, y por
consiguiente, no existe deficiencia hidrica en términos
generales, (Waringa, 1985). La polinizacién durante el
periodo de raleo fue notable, debido a la intensa actividad
de los insectos polinizadores introducidos cuatro meses
antes. El raleo coincidié también con un pico en la
antesis de las inflorescencias femeninas. Esta combinacion
de excelente polinizacion y gran cantidad de inflorescencias
femeninas produjo una gran "produccién de fruto" en las
palmas en el momento del raleo.

Registros

La longitud de las inflorescencias de ambos sexos
desde la hoja nimero (H) +1 ala +13 se midio desde la
base de la espiguilla proximal hasta la punta de la
inflorescencia en las 80 palmas raleadas. Se escogi6
este rango de numeros foliares puesto que cubre las
etapas de desarrollo en las cuales se sabe que las
inflorescencias registran un crecimiento rapido (Corley,
1976).

Se hicieron secciones longitudinales de los primordios
florales de una muestra de 48 palmas raleadas. Los
primordios, con referencia al namero foliar establecido
en el momento del raleo, se examinaron bajo un
microspopio de luz (Staritsky y Breure, 1985) con el fin
de determinar las siguientes etapas principales: inicio de
la primera bractea en cuya axila se encierran espiguillas;
inicio de las espiguillas; inicio de la primera bractea en
cuyas axilas se encierran flores en las espiguillas. Se
registré el niumero foliar de las inflorescencias en antesis
en el momento del raleo en las 80 palmas raleadas. Van
Heel et al. (1987) describen en detalle estas etapas y los
numeros foliares correspondientes, sobre los cuales han
informado otros autores.

Tabla No.1. Numero Foliar (H-) de las etapas caracteristicas en el desarrollo de las inflorescencias (cifras promedio de 48 palmas tumbadas en

la poblacién raleada)

Inicio de la primera brictea que encierra espiguillas-
Inicio de las espiguillas

Inicio de la primera bractea gue encierra flores
Antesis
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Numero foliar Ds
-8 1.8

o4 1.2

2 1.7

=S na sl 1.3
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Grafica 1 Longitud de las infloresencias masculinas y femeninas
en la axila foliar nimero +1 a +13.
Longitud de las
800 . inflorescencias (mm)
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El numero de inflorescencias abortadas y el sexo de
las sobrevivientes se registraron contra las hojas marcadas
en el momento de la apertura entre enero de 1973 y
diciembre de 1977 (antes del raleo). El andlisis estadistico
de estos datos mensuales preliminares (pruebade Fisher
de dos lados exactos x* no arrojo diferencias significativas
entre la relacion sexual y la frecuencia del aborto. Por
consiguiente, las diferencias que surgen después del
raleo no se pueden atribuir a un error de muestreo.

Desde octubre de 1981 hasta noviembre de 1984 (los

primeros tres afios después del raleo) se registré la
floracion para los nimeros foliares secuenciales. Los
pares de los nimeros foliares secuenciales se agrupan
en el analisis porque en las palmas productivas un par
corresponde a un intervalo adecuado de tiempo de
aproximadamente un mes (Hartley, 1988). Unas pocas
inflorescencias de hecho surgieron en el momento de'
raleo pero la mayoria salieron durante el periodo de
registro. El primordio floral méas joven en el momento del
raleo, aproximadamente en la axila de la hoja -40 no
surgié hasta casi tres afios después.

Resultados y discusion

Desarrollo de Inflorescencias

Los resultados de la diseccién de las palmas raleadas
en las primeras etapas (Tabla 1) fueron similares a los
gue observo Corley (1976) en palmas aproximadamente
de la misma edad sembradas en aluviones costeros en
Malasia Occidental, aunque estos datos indican una
diferenciaciéon anterior (hoja -27 para el inicio de la
primera bractea que encierra espiguillas y hoja -11 para
el inicio de las espiguillas, comparadas con la -18y -14
en nuestro estudio). Por otra parte, los resultados de
Corley son similares a los de una muestra de palmas
cortadas en la misma zona del experimento
aproximadamente dos afios después del raleo (van Heel
et. al., 1987). Debido a que el presente estudio se basa
en un método diferente, también se examinaron los

Tabla No. 2. Numero de inflorescencias abortadas en 80 palmas raleadas y 80 no raleadas para los nameros foliares (H) +10 a-6 y proporcion
de inflorescencias femeninas a inflorescencias totales (relacion sexual).

Inflorescencias. abortadas

Nomero H
Raleada Noraleaca

+10 4 5
+9 3 10
+8 8 14
+7 3 21
+8 5 28
+5 5 32
+4 5 35
+3 6 37
+2 5 32
+1 3 36

0 1 26
-1 1 28
-2 4 P
-3 4 25
-4 2 21
-5 5 27
) 3 24

* Denota importancia a P<0.05
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Probabilidad
(Prueba de Fisher de dos

Relacion Sexual

Fisnen Norsleade lados exactos x*)
0.39 0.37 .82
0.29 0.33 0.65
0.34 0.29 0.53
0.37 019 o.0tg*
0.39 0.21 0.032*
0.31 013 0.018*
0.18 022 0.53
0.16 0.09 0.29
0.08 0.10 0.65
0.10 0.18 0.22
023 0.30 0.40
0.37 0.37 0.88
0.45 0.42 0.71
0.60 0.48 0.18
0.61 0.58 0.73
0.54 0.48 0.58
0.32 034 0.78
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Gréfica No.2.

(a) Porcentaje de abortos y
(b) cambios en la relacion
sexual de las inflorescencias
en las axilas foliares se-
cuenciales (nimeros H) para
las palmas raleadas y no
raleadas. En las graficas 2 a
5 los datos sobre inflores-
cencias ya emitidas en el
momento del raleo (L +23/24
a L +17/18) aparecen en el
extremo izquierdo y los de
las inflorescencias sucesivas
en orden de emision des-
puésdel raleo aparecen hacia
la derecha. Cada punto
representa los datos agru-
pados de dos hojas, de los
cuales solamente el masviejo

20 + hY \ f y a
o ud I Y . u S Nmar) de aparece en el eje X
| 10 4 » - 15 .
, 0 . || ey axila foliar P !
0 . . + - —pe —— — “ (H-)
2t 17 13 9 5 3 7 11 45 10 23 27 31 96 30 43 47 51 55
Antesis Diferenciacion de Inicio de las Inido de la primera

espiguillas aspiguillas oractea

primordios florales de una submuestra de seis palmas
raleadas bajo un poderoso microscopio de diseccion
después de unatincion con JKJ (yoduro de potasio; van
Heel et. al., 1987). Esto confirmd que el inicio de las
espiguillas en el momento del raleo ocurrié en la hoja -4.

Es frecuente encontrar variaciones en los nameros
foliares en los cuales ocurren las etapas caracteristicas
de desarrollo (Corley, 1976). Probablemente esto se
deba ala inherencia de las condiciones ambientales y de
la produccion de fruto sobre la rapidez del desarrollo de
las inflorescencias y al ritmo en que abren las hojas de
la flecha (Broekmans, 1957).

Segln informe de Broeckmans (1957), las
inflorescencias crecian lentamente durante el periodo
inmediatamente posterior a la apertura de las hojas y
mas rapidamente en las hojas mas viejas, alrededor de
la H +6 (Gréafica 1). De acuerdo con los hallazgos de
Corley (1976), las inflorescencias femeninas llegaban a
la etapa de alargamiento rapido aproximadamente una
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hoja, o sea alrededor de dos semanas, antes que las
masculinas. Las inflorescencias femeninas eran
considerablemente mas grandes que las masculinas
(P<0.0001) desde la hoja +7 en adelante.

Abortos

El porcentaje de hojas con inflorescencias abortadas
comenzo a descender mas significativamente (prueba
exacta x* de Fisher para dos muestras independientes)
en las palmas raleadas que en las no raleadas en las
axilas foliares de laH +11 /+12 (Gréfica 2). Las diferencias
se marcaron en las axilas de las hojas mas jévenes que
la +7/+8, lo cual demuestra que, en el grupo de palmas
estudiadas, los abortos se registran en el rango de la H
+11/+12 alaH +7/+8, es decir cuando las inflorescencias
comienzan a alargarse rapidamente (Gréfica 1), lo que
se asemeja a los informes de Henry (1960), Broekmans
(1957) y Corley (1976).

La Tabla 2 presenta la cifra total de inflorescencias
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abortadas y las cifras de relacion sexual de laH +10a la
-6, es decir el rango dentro del cual se manifestaron las
primeras diferencias en cuanto a abortos (Gréfica 2),
hasta la Gltima etapa de diferenciacion sexual (van Heel
etal., 1987), para ambos grupos de palmas. El patrén de
datos es consistente con la tendencia de la totalidad de
los nimeros foliares en estudio (Gréfica 2), en el sentido
deque en promedio fueron muchas mas las inflorescencias
abortadas en el grupo no raleado que en el otro. La alta
tasa de abortos en el grupo no raleado no generé ningun
cambio marcado en la relacién sexual de las inflorescencias
que sobrevivieron, salvoen laH +5, H +6 y H +7, donde
se observaron relaciones sexuales mas bajas en el
grupo no raleado que en el raleado. Por consiguiente, las
inflorescencias abortadas en el grupo no raleado deben
haber sido en su mayoria femeninas. Las H +5, +6y +7
también fueron las primeras axilas foliares en que se
observd un marcado incremento de abortos en las
palmas no raleadas (Grafica2); ademas, las inflorescencias
femeninas de estas hojas eran mas largas y comenzaron
a crecer en una etapa foliar mas temprana que la de las
masculinas (Gréafica 1). Puesto que la base de estas
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axilas foliares secuen-
ciales (numeros H) para
las palmas raleadas y no Arlesis
raleadas.
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hojas jovenes de la corona todavia esté estrechamente
ligada a la hoja vecina, las inflorescencias femeninas
pueden estar mas comprimidas durante la fase de
expansion que las masculinas al inicio de la prolongada
fase de abortos.

Por consiguiente nuestros resultados sugieren que el
aborto preferencial de inflorescencias femeninas se
limita a un periodo mas corto que el que sugiere Corley
(1976).

Determinacion del sexo

La etapa de desarrollo de la diferenciacién sexual se
indica por el namero foliar mas alto (etapa mayor de
desarrollo) en el cual la relacion sexual aumenta por
encima de la de las palmas no raleadas. Se deben tener
en cuenta solamente los numeros foliares anteriores a la
iniciacion de las espiguillas, puesto que en las hojas mas
viejas el sexo ya debe estar definido. La H -11/-10,
aproximadamente seis hojas antes de la iniciacion de las
espiguillas, es la primera etapa y la mas probable
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(Grafica 2). Esta es aproximadamente la etapa que
infirieron van Heel y colaboradores (1987) a partir del
estudio morfolégico sobre el desarrollo de las
inflorescencias. Corley (1976) apoya empiricamente lo
anterior con base en estudios de campo, puesto que
encontrd que el primer incremento significativo de la
relacion sexual en las palmas raleadas se registra
inmediatamente antes de la iniciacion de las espiguillas.
En este estudio el aumento de la relacion sexual en las
palmas raleadas desaparecia en un conjunto de hojas
mas jovenes, analogo a la virtual desaparicion de la
respuesta que encontramos entre la H -17 y la -23.

COMPONENTES DEL PESO
DEL RACIMO

diferencia de las respuestas discretas de los

componentes del nUmero de racimos, los com-
ponentes de peso pueden responder mas gradualmente
alaintervencion del raleo. Esto se aplica a los componentes
que llegan a su peso definitivo por expansion, como los
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frutos individuales y el raquis del racimo. Por consiguiente,
se espera una respuesta maxima de los componentes
gue estan al inicio de la etapa de expansion rapida en el
momento del raleo, es decir aproximadamente la H +7
para el peso del raquis (Gréfica 1) y poco después de la
antesis para el peso del fruto (L +17; Tabla 1), pero
puede nivelarse en cero una vez terminada la expansion.

Pueden surgir relaciones intrinsecas entre los
componentes del peso que fortalecen o reducen la
respuesta de un determinado componente. Por ejemplo,
la supuesta respuesta (positiva) del numero de flores
debe estar acompafiada de un fortalecimiento del tejido
de soporte (raquis); por otra parte, la ganancia en el
ndmero de flores debe contrarrestarse con una reduccién
del peso del fruto individual, como lo supone Broekmans
(1957).

Puesto que la interpretacién de resultados puede ser
bastante compleja, es Util tener una descripcién morfoldgica
detallada como la de van Heel et. al., (1987). Esta
descripcién es especialmente relevante para la
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identificacion de la etapa critica para el numero de
espiguillas y el numero de flores por espiguilla. Corley
(1977) informa que después de un raleo parcial de
botones el nimero de espiguillas por inflorescencia
responde entre 14y 17 meses antes de la cosecha y el
ndamero de flores por espiguilla aproximadamente 14
meses antes de la misma; en las palmas maduras esto
corresponde aproximadamente a la etapa de la flecha
central (L +1). Sin embargo, como se puede derivar de
la secuencia fija de desarrollo de las inflorescencias (van
Heel el al., 1987), esta coincidencia es dudosa desde el
punto de vista botanico. El desarrollo de los primordios
de las espiguillas comienza en algun lugar debajo del

apice del eje primario y avanza hacia abajo (en secuencia
basipetalifera). En esta etapa el eje primario ha concluido
la mayor parte de su desarrollo y el volumen de la
mayoria de las espiguillas por consiguiente ya se habra
fijado (W.A. van Heel, comunicacién personal). No
obstante, algunas espiguillas emergen en secuencia
basipetalifera hasta que concluye completamente el
desarrollo meristematico del eje primario. La intervencion
del raleo puede prolongar el desarrollo y por consiguiente
la iniciacion de las espiguillas. Puesto que solamente
habia dos ndmeros foliares entre el inicio de la espiguilla
y el inicio de la diferenciacion (Tabla 1), es posible que
todas salvo unas pocas espiguillas ya estuvieran
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diferenciadas, de manera que la media del numero de
flores por espiguilla, entérminosgenerales,sedetermijna
antes de concluir completamente la iniciacién de las
espiguillas. La etapa en la cual se determina el nimero
de flores por espiguilla y, en una etapa posterior, cuando
concluye el desarrollo meristematico del eje primario,
también debe ser crucial para el peso del raquis. Pero la
etapa final en la cual se determina el raquis debe ser
durante la expansion rapida de las inflorescencias,
comenzando aproximadamente 10 hojas antes de la
antesis (Gréfica 1). El peso del raquis por consiguiente
alcanzo la respuesta definitiva al raleo en tres etapas
sucesivas.

Todos los componentes responden en forma positiva
al raleo, salvo la composicion del racimo, como lo
demostraron Breure et al. (1990), quienes sostienen que
la respuesta negativa de la composicion del racimo a la
eliminacion de la competencia por la luz puede producirse
por la reduccién de la eficiencia de los insectos
polinizadores en las palmas donde el espaciamiento es
menos denso.

Registros

Se analizaron los componentes aproximadamente
del 75% de todos los racimos cosechados, segun el
siguiente procedimiento: primero se marco una muestra
de espiguilla trazando una banda aproximadamente de
5 cm., desde la base hasta la punta del racimo, tanto
distalmente en relacion con el eje como lateralmente.
Mas adelante se retiraron y contaron las espiguillas
cuidadosamente y se peso el pedinculo restante. Se
retiraron todos los frutos de las muestras (marcadas) de
las espiguillas. Posteriormente, se pesaron y contaron
las muestras de espiguillas vacias y los frutos fértiles y
partenocarpicos en forma separada para extraer la
proporcion de fruto fértil respecto del total de flores
(composicion del racimo), el promedio de flores por
espiguilla y la media del peso del fruto individual. Por
Gltimo, con el objeto de registrar la proporcion de fruto a
racimo, se infirié el peso total del fruto fértil a partir del
producto del nimero de espiguillas, las flores por
espiguilla, la composicién del racimo y el peso medio del
fruto individual.

Resultados y discusién
Numero de espiguillas

Como se infiere de van Heel et al. (1987), el nimero
de espiguillas por inflorescencia solamente se puede
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fijar cuando concluye el desarrollo meristematico del eje
primario, es decir después de la aparicion de la primera
espiguilla en la H -4. En este rango, el incremento en la
H 0/-1 (Grafica 3), aunque no es significativo, es un
indicio de la etapa en la cual se determina el nUmero de
espiguillas.

Las observaciones en la palmas diseccionadas
confirman que en esa etapa concluye el desarrollo
meristematico del eje primario (W.A. van Heel,
comunicacion personal, 1986). Corley (1977) sustenta lo
anterior con evidencias y sugiere que existe un retraso
de 14-17 meses antes de la cosecha, lo que coincide
aproximadamente con la etapa en la cual la hojatermina
de abrir completamente.

La respuesta desaparece entre la H -8 y -13,
posiblemente debido al aumento de la produccion de
fruto en las palmas raleadas. El incremento en la H +10
a +7, por otra parte, sé6lo puede ser un artifice, ya que en
esa etapa el desarrollo meristematico del eje primario
habia cesado y las inflorescencias crecian rapidamente
(Gréfica 1). En estas axilas foliares, como se establecié
anteriormente, el aborto puede ser mas factible entre las
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inflorescencias mas grandes. Puesto que también se
espera que tengan un mayor nimero de espiguillas, el
aumento que se registré en el grupo raleado a nivel de
la H+10 a +7 realmente puede ser consecuencia de que
el grupo no raleado registra mayor pérdida de
inflorescencias, con un namero relativamente mas alto
de espiguillas.

Flores por espiguilla

Las primeras bracteas de la espiguilla aparecen
aproximadamente dos hojas después del inicio de la
espiguilla (Tabla 1). En este momento se esperaba que
el nimero de flores por espiguilla ya se hubiese fijado a
nivel celular y, puesto que parece que el nimero de
espiguillas se determina en la H +0/-1 (Grafica 3),
solamente se deben tener en cuenta los incrementos en
las hojas mas jovenes que la H +2. En este rango, el
primer aumento significativo ocurrié en la H -12/-13
(Gréfica 3), lo cual corresponde aproximadamnente a
ocho hojas antes de la aparicion de los primeros primordios
de las espiguillas (Tabla 1). Esta es practicamente la
misma etapa de desarrollo que la de la diferenciacion
sexual (Grafica 2). Puesto que el nimero de flores por
espiguilla es la clave de la diferenciacion sexual, la
observacién de que estas dos etapas coinciden
ampliamente constituye una prueba adicional de que el
nimero de flores por espiguilla se determina en la H-12/
-13.

Composicion del racimo

Es logico que la composiciéon del racimo solamente
se puede determinar en la antesis, cuando responde
negativamente al raleo, pero la magnitud de la respuesta
fluctia en forma marcada. Los conjuntos de hojas que
presentan una respuesta significativa, entre laH +9y la
+6 y también de la H -17 a la -26, se alternan con
conjuntos en los cuales desaparece la diferencia entre
las dos poblaciones (Grafica 4).

La falta de respuesta mas notoria se registro entre las
inflorescenciasdelaH-6ala-16, las cuales, suponiendo
que la emision mensual sea de dos hojas, deben haber
llegado a la antesis entre noviembre de 1982 y abril de
1983, periodo de mayor precipitaciéon y menor radiacion
solar. Durante este lapso (méas oscuro), el efecto benéfico
de la mayor densidad de siembra sobre la actividad de
los insectos polinizadores probablemente sea menos
pronunciado. Las fluctuaciones de las respuestas por lo
tanto pueden estar relacionadas con la nubosidad.
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Peso del fruto individual

Como era de esperarse, el peso del fruto individual
registré una respuesta menor (positiva) al raleo entre la
H +18 y +24, correspondiente a la etapa de crecimiento
del fruto (Corley, 1986) y una respuesta significativa
cuando las inflorescencias se estaban acercando a la
antesis (Grafica 4). La respuesta desparecio
temporalmente entre laH +6ylaH O, entre laH -11 y -
18, y por ultimo entre la H -27 y -30.

Los dos Ultimos rangos coinciden con la respuesta
mas pronunciada en cuanto al numero de flores por
espiguilla (Grafica 3), lo cual sugiere que se contrarresta
el peso del fruto debido al aumento de la cantidad de
flores.

Peso del raquis

Nuestros resultados demuestran claramente que el
raleo produjo la respuesta esperada de tres pasos en el
peso del raquis, el cual aumenté de la H +16 a la +10,
seguido por un segundo y abrupto aumento enla H Oy
llegé al nivel definitivo en las hojas mas jévenes que la -
12/-13 (Gréfica 5). No obstante, el aumento inicial en el
grupo raleado comenzé a nivelarse en la H +10 hasta que
las dos curvas descienden en la H +4/+3, con una
pendiente pronunciada entre la H +9/+8 y la H +3/+2.
Puesto que la respuesta inicial al raleo fue pronunciada,
su desaparicion debe ser consecuencia del efecto de
contrapeso (esperado) de la produccion de fruto en las
palmas raleadas.

Peso del racimo

La primera respuesta positiva del peso del racimo al
raleo, en las axilas de la H +12/+11 (Gréfica 5) debe
haber sido resultado del aumento de peso tanto del
raquis (Grafica 5) como del fruto individual (Gréfica 4). La
respuesta llegé al nivel maximo y relativamente mas
estable en la H 0/-1, es decir en la etapa en la cual se
manifestdé una respuesta positiva en el numero de
espiguillas y el incremento (adicional) del peso del raquis.
La respuesta del peso del racimo no cambié en las hojas
mas jovenes, pero desde la H-18/-19 la proporcion fruto
a racimo era mayor en las palmas no raleadas (Grafica
5). El descenso de la relacion fruto a racimo en estas
hojas mas jévenes puede estar ligado al mayor nimero
de flores por inflorescencia, lo cual, como se dijo
anteriormente, debe haber contrarrestado el peso del
fruto individual (Gréfica 4), aunque sin afectar el peso del
raquis (Gréfica 5).
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que la diferenciacion sexual ocurre en la H -10/
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de Corley (1976) en el sentido de que en Malasia se
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para los cultivos de Africa Occidental (Broeckmans,
1957; Spamaaij etal., 1963).

Existen diversos factores que dan cuenta de tales
discrepancias. En primer lugar, la iniciacion de las
espiguillas en las palmas de nuestro experimento se
registré en laH -4, en el momento del raleo, mientras van
Heel et al. (1987), en su trabajo en la misma zona
experimental, informaron que la iniciacion de las espiguillas
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se registraba en la H -10, poco después del raleo.
Ademas, si bien Sparnaaij (1960), trabajando en Africa
Occidental, informd sobre la misma produccién que en el
Asia, la diseccion de las palmas que crecen en este
ambiente sugiere que las etapas de desarrollo
caracteristicas de los primordios florales se presentan
en numeros foliares considerablemente mas bajos que
los que Corley (1976) encontr6 en palmas analizadas en
Malasia y Saba. Por ejemplo, en Africa Occidental,
Henry (1960) observo la iniciacion de las espiguillas en
laH -20, adiferencia de la H -6 a -3 registrada en Malasia
(Corley, 1976). Henry (1960), Beirnaert (1935) vy
Broekmans (1975) también observaron la diferenciacion
de las espiguillas (la etapa en la cual se manifiesta la
diferenciacion sexual) en la H -10 a -18, a diferencia de
la H -2 que por lo general se encuentra en Asia (Corley,
1976). Esto significa que el desarrollo de las inflorescencias
es mas lento en Africa Occidental que en un ambiente
asiatico favorable. La tasa de crecimiento relativamente
lenta estd en linea con el periodo mas prolongado de
expansion de las hojas de la corona que se registra en
Africa Occidental (Corley et al., 1973).

En un cierto ambiente, el método de inferenciatambién
puede mostrar resultados poco confiables, como se
observa en los dos experimentos realizados en Africa
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Occidental, donde Sparnaaij et al. (1963) observaron un
descenso de la relacién sexual 24 meses después de
una poda severa en un experimento, mientras en otro
(Sparnaaij, 1960) se informé sobre el aumento de la
relacion sexual 19 meses después de la eliminacion de
la competencia por la luz por parte de las palmas
circundantes. Estos resultados inconsistentes han surgido
debido a que la poda tiene un efecto negativo y el
incremento de la luz solar un efecto positivo sobre la
produccidn fotosintética que puede haber desacelerado
o acelerado el desarrollo de las inflorescencias,
respectivamente. Las diferencias observadas en el retraso
por lo tanto pueden ser atribuidas a diferencias en la
rapidez del desarrollo de las inflorescencias, dependiendo
de las condiciones de crecimiento.

También pueden presentarse variaciones en el tiempo
de retraso si la diferenciacion sexual se registra en
diferentes etapas de desarrollo, como lo sugiere Corley
(1976). No obstante, esta hipétesis no encuentra
sustentacién en un estudio reciente de van Heel et al.
(1987) ni en el presente estudio, en el cual se demuestra
gue la diferenciacién sexual y la determinacion de flores
por espiguilla, caracteristica morfoldgica clave que
diferencia los sexos, se registra en la misma etapa de
desarrollo.

Como resultado de nuestro tratamiento de raleo, el
peso del raquis aumentod, lo cual coincide con la fuerte
respuesta positiva a la menor densidad de siembra
sobre la cual informan Breure et al. (1990). El aumento,
comenzando en la H +15/+14, era bastante pronunciado
y la falta de respuesta subsiguiente en las axilas de las
H +2 a +7 necesariamente se debe al aumento de la
produccién de fruto en las palmas raleadas después de
la aparicion de aproximadamente 10 hojas. Este pico de
produccion de fruto debe ser consecuencia de la reduccion
de inflorescencias femeninas abortadas entre las H +5y
+7 (Tabla 2). No obstante, el efecto debe ser de duracion
corta, puesto que el peso del raquis de las palmas
raleadas era consistentemente mayor que el de las no
raleadas. Esta explicacion es razonable por cuanto la
reduccion de los abortos no solamente aumenta el
numero de inflorescencias femeninas sobrevivientes
sino que acelera su desarrollo posterior (Broekmans,
1957).

El subito aumento de la producciéon de fruto en las
palmas raleadas también puede explicar la desaparicion
transitoria de respuesta en el nimero de espiguillas
entre la H -8 y la-13 (Grafica 3), las flores por espiguilla
entre la H -18 y la -21 (Grafica 3), el peso del fruto
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individual entre la H +6 y la +1 (Gréfica 4) y la relacién
sexual entre la H -16 y la -25 (Grafica 2). El mismo
fenédmeno también puede haber producido una pendiente
pronunciada en la composicion del racimo de las palmas
raleadas entre las H +8 y +5 (Gréfica 4). Por lo tanto, el
efecto del supuesto pico temporal de la producciéon de
fruto en las palmas raleadas sobre los componentes de
la produccién, que se registr6 aproximadamente 10
hojas después de la respuesta inicial al raleo, es una
evidencia que sustenta las etapas criticas de desarrollo
gue se infieren del tratamiento de raleo.

Corley (1976) también encontré una falta transitoria
de respuesta en la relacion sexual entre la H -16 y la -25
(Grafica 2), después de un claro aumento en las paimas
raleadas aproximadamente en la etapa de iniciacion de
las espiguillas. Ignorando esta respuesta inicial, concluyé
gue la diferenciacion sexual debe haber ocurrido cuando
la relacién sexual era consistentemente mas alta en las
palmas raleadas. En este experimento, esto corresponde
con la etapa inmediatamente anterior al inicio de la
primera bractea que encierra espiguillas. Esta es en una
etapa de desarrollo anterior a la que cabria esperar
debidoaque las inflorescencias femeninasy masculinas
no difieren en el nimero de espiguillas, pero si difieren
sustancialmente en el nimero de flores por espiguilla. Es
necesario anotar que Corley ajusté las cifras de relacién
sexual en su informe de 1976 al suponer que todas las
inflorescencias abortadas eran femeninas. Encontramos
gue tal ajuste no se justifica. Por lo tanto, debido a una
tasa mas alta de abortos en las palmas no raleadas, el
aumento (inicial) real de la relacion sexual en las palmas
raleadas al inicio de las espiguillas debe haber sido mas
pronunciado que el que inform6 Corley (1976). Por
consiguiente, sus resultados apuntan hacia la misma
etapa de desarrollo que nosotros encontramos (Grafica
2). La hipétesis de Corley sobre aborto preferencial de
inflorescencias femeninas ha sido aceptada ampliamente
y fue adoptada por Hartey (1988), quien ajustoé las cifras
de relacién sexual establecidas por Sparnaaij (1960) en
conformidad. A diferencia de la interpretacion de Sparnaaij,
esto produjo un aumento en la relacién sexual por el
aumento de la competencia por la luz, lo cual no coincide
con los resultados de nuestro experimento (Grafica 2) ni
con los de otros informes (Breure et al., 1990; Corley,
1976).

Para resumir, nuestro estudio sobre raleo identifica
las etapas criticas de desarrollo de la inflorescencia en
las cuales se determinan los componentes de la produccién
de la palma. La primera etapa, y la mas importante en lo
que se refiere alacantidad de racimos, es inmediatamente
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antes del inicio de las espiguillas, cuando se determina
la proporcion entre las inflorescencias femeninas y el
total de las mismas (relacién sexual). El peso del racimo
se determina principalmente cuando el desarrollo
meristematico del eje primario practicamente ha concluido;
en esta etapa se determinan el peso del raquis y el
nimero definitivo de espiguillas por inflorescencia. Las
inflorescencias tienden al aborto y el raquis alcanza su
tamafio definitivo al inicio de la expansidn rapida del eje
primario. Al fijarse el nimero de racimos, el peso del
racimo puede ser alterado poco después de la antesis
cuando se determinan la composicion del racimo y el
peso del fruto.
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' RESUMEN .

Las etapas de desarrollo de las inflorescencias de la palma africana, que determinan el nimero y peso de

los componentes de los racimos de fruto, fueron identificadas mediante del raleo, con el objeto de intervenir

| en el desarrolio de las paimas, y a fravés de una muestra en palmas disectadas. Esto demostré que la
| proporcién de inflorescencias femeninas respecto del total de inflorescencias y el nimero de flores por
espiguilla se determinaban ocho hojas antes del inicio de las espiguillas. El numero de espiguillas por
inflorescencia se relaciona con el desarrollo meristematico del eje primario. Las inflorescencias eran
susceptibles al aborto al inicio de la expansion rapida del eje primario. El peso del raquis respondié al raleo

en estas tres etapas de desarrollo. El peso del fruto individual respondié poco después de fijarse la
composicién del racimo en la antesis; la respuesta se niveld en las axilas de las seis hojas méas viejas. Alinicio

de lafase de aborto, practicamente todas las inflorescencias abortadas eran femeninas, aunque posteriormente

la proporcién de abortes era igual para las inflorescencias masculinas y femeninas. Nuestro estudio sugiere
que el nimero y peso de los componentes del racimo se determina en una etapa especifica de desarrollo,
aunque el periodo anterior a la antesis puede variar considerablemente como resultado de las fluctuaciones

en la rapidez del desarrollo de las inflorescencias.
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