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V. LA BIOLOGIA REPRODUCTIVA.
IMPORTANCIA Y TIPOS DE ESTUDIOS

Julia Pérez de Paz



1. INTRODUCCION

La implicacién de la Biologia Reproductiva en la dindmica de las poblaciones naturales
y en particular en las poblaciones de las especies amenazadas es uno de los ejemplos actua-
les, de cémo a lo largo de la Historia Natural de todos los tiempos, los hechos familiares y fre-
cuentes no se han mostrado evidentes, y sorprendentemente han sido ignorados por el hom-
bre, pasando de forma desapercibida. a través de los siglos.

La miel es uno de los alimentos mds antiguos y desde los tiempos biblicos se ha relacionado
y asociado con las abejas. PROCTOR & YEO (1973) nos cuentan, como ya curiosamente en la li-
teratura del mundo cldsico, se considera la asociacion de la miel con las abejas y flores como algo
verdaderamente familiar y en intima relacion, y més curioso todavia, como ya Teofrasto filésofo
y boténico griego de la antigiiedad, debi6 tener idea de la existencia en los vegetales de un proce-
so andlogo al de la unién sexual de los animales, cuando habla en sus relatos de las plantas feme-
ninas y masculinas de la palmera datilera y contempla la necesidad de polinizacion de la misma.

Proctor & Yeo, nos hacen caer en la cuenta de como a pesar de que flores e insectos han
estado intimamente ligados en nuestro conocimiento desde los tiempos mds antiguos, el hom-
bre lo ha aceptado como un hecho natural sin contemplar la transcendencia que esa relacién
tiene para las flores, hasta el punto que, el descubrimiento de la polinizacién no se reconoce
como tal, hasta pasados los siglos, casi en la época de la maquina de vapor.

Los sistemas de reproduccién se consideran sin duda alguna, causa determinante de la
variabilidad y biodiversidad a niveles de poblacion natural, donde los caracteres reproducti-
vos de las especies son los que gobiernan los cruzamientes entre individuos y el éxito repro-
ductivo, son responsables asimismo de la transmisién genética entre las generaciones, y a su
vez, de la configuracién genética de las poblaciones.

La importancia del conocimiento de la Biologia Reproductiva de las poblaciones natura-
les de las plantas y sus consecuencias es tal, que la ausencia de este tipo de conocimientos en
la elaboracién de estrategias de conservacion para especies amenazadas, puede provocar:

* Que se pasen por alto «anomalias reproductivas bdsicas y elementales» pero no por
ello menos importantes y determinantes de la poblacién natural, facilmente detecta-
bles con sélo tenerlas en consideracién a golpe de una simple lupa o microscopio ru-
dimentario y sin apenas coste alguno de tiempo, personal e infraestructura.

* Que se perpetiien una serie de vacios e interrogantes acerca de la interpretacién de los
resultados de las técnicas moleculares en relacion a la diversidad y estructura genéti-
ca, flujo génico dentro y entre las poblaciones de una determinada especie, si no se
conocen aquellos aspectos reproductivos, causas subyacentes y en gran manera res-
ponsables de dicha configuracion genética.
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* Poniéndonos en el peor de los casos, se puedan generar estrategias de recuperacion
que no son ni adecuadas ni eficaces ni siquiera a corto plazo y de coste incluso bas-
tante considerable.

La deteccién de algunas anomalias elementales en el ciclo reproductivo suele tener solu-
ciones concretas e inmediatas que apenas generan coste alguno y que automdticamente pue-
den corregir y/o prevenir una vez en marcha, procesos erosivos de la talla poblacional y va-
riabilidad genética a corto, medio y largo plazo.

El conocimiento de los Sistemas de Reproduccién en los vegetales pone de manifiesto el
hecho de que no necesariamente todas las especies requieren para su supervivencia, poblacio-
nes grandes y una gran variabilidad genética, ni siquiera a largo plazo. De hecho, como se ve-
rd mds adelante. en algunos grupos taxonémicos y en determinadas circunstancias, hay espe-
cies con poblaciones pequeias especialmente adaptadas a ecosistemas inestables que por
caracteristicas de su ciclo vital y reproductivo, no las necesitan y no tienen por que tenerla, pu-
diéndose perpetuar generacion tras generacion (RICHARDS, 1997 BARRETT, 1998: etc.).

También se pone de manifiesto como la Biologia Reproductiva y caracteres reproducti-
vos de las distintas especies vegetales, tienen un alto componente filogenético, asf que serd de
vital importancia conocer las peculiaridades reproductivas del género y familia de la especie
en cuestion, considerando simultineamente, las variaciones posibles producidas por las dis-
tintas fuerzas selectivas ambientales.

Asimismo se verd como las especies vegetales disponen de distintas estrategias repro-
ductivas de uso alternativo segin condiciones ambientales, destinadas a regular la presencia
de determinados sindromes florales diferentes y facilmente detectables, con la finalidad de
controlar la variabilidad genética y talla minima poblacional.

Las poblaciones naturales de especies amenazadas, ademds de las caracteristicas repro-
ductivas y genéticas propias debidas a su componente filogenético: ;Tienen la misma dind-
mica en situaciones islefias? ; Hay informacién suficiente a partir de estudios comparativos de
relacion causa-efecto referidos a sistemas de reproduccién, genética, influencia ambiental, di-
ndmica y supervivencia en las poblaciones naturales de las especies vegetales, sea cual sea la
talla poblacional, para detectar situaciones de amenaza? ;Pueden las situaciones islefias con
poblaciones de pequefio tamafio proporcionar informacién igualmente valida para las situa-
ciones continentales similares de ecosistemas aislados?

2. LA REPRODUCCION EN LA EVOLUCION Y COP{SERVACI()N
DE LA BIODIVERSIDAD. NIVEL DE OBSERVACION o)
Y ACTUACION: POBLACION NATURAL. ECOSISTEMAS ISLENOS

2.1. SISTEMAS DE REPRODUCCION Y BIODIVERSIDAD. IMPORTANCIA
Y POBLACION NATURAL

Después de DARWIN (1859) y WALLACE (1880) cualquier estudio de Biodiversidad
no debe obviar el caricter dindmico de la misma y debe contemplarse, a cualquier nivel, co-
mo un hecho histérico que transcurre en las dimensiones de «forma» o diversidad de fenoti-
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pos y genotipos, «espacio» biogeografia y «tiempo» cambio y evolucién (CROIZAT, 1958;
MORRONE et al., 1992).

Actualmente, la biodiversidad taxonémica, y con ello las distintas formas de micro-evo-
lucién y especiacion, se contemplan como procesos biolégicos condicionados por variables
ambientales, mecanismos reproductivos y por la genética de cada una de sus poblaciones na-
turales, siendo este nivel infraespecifico la materia prima de la evolucién bioldgica y la que
realmente da oportunidad a los tdxones para desenvolverse bajo diferentes condiciones am-
bientales. Constituye, por tanto, la unidad funcional reproductiva y ecolGgica, recurso de su-
pervivencia y de potencial evolutivo.

La poblaci6n natural se identifica como unidad bésica de la especie, donde se configuran
los ciclos reproductivos, y donde se producen los cambios genéticos y por tanto adaptativos
(FALK & HOLSINGER, 1991; FRANKEL et al., 1995; SCHEMSKE et al., 1994; HAM-
RICK & GODT, 1997; LYNCH, 1996; LYNCH & HILL, 1986).

Cualquier modificacion en el nimero de individuos (genotipos: diversidad genética y/o
fenotipos: morfol6gica) puede destruir adaptaciones locales, alterando su ciclo reproductivo y
rompiendo complejos o asociaciones genéticas coadaptadas.

Los sistemas de reproduccién pues, son los que determinan la biodiversidad o variabili-
dad de los fenotipos y genotipos, a su vez regulados e influenciados por mecanismos genéti-
cos que genera la propia biodiversidad a nivel de las poblaciones naturales y donde ademads
intervienen otros factores de cardcter ambiental (bidticos y abiticos) y estocdsticos (PROC-
TOR et al., 1996: RICHARDS, 1986, 1997; HAMRICK & GODT, 1996, 1997; BRIGGS &
WALTERS, 1997; BARRET, 1998; GRANT, 1998; etc.).

2.1.1. Caracteristicas de los Ciclos Reproductivos

Desde esta perspectiva poblacional, los ciclos reproductivos con las distintas formas de
reproduccién vegetal, sexual y/o asexual, tendrdn una serie de caracteristicas propias intrinse-
cas e inherentes a los grupos taxondmicos vegetales, referidas normalmente a los caracteres
reproductivos, generalmente de gran valor taxonémico y sistemdtico en los sistemas de clasi-
ficacién vegetal. Estos caracteres, fundamentalmente encabezados por las distintas formas y
estructuras de flor, configuran a su vez los distintos sistemas sexuales y sindromes de polini-
zacion y diferentes mecanismos de autoincompatibilidad por heteromorfia, todos ellos, a su
vez, condicionando y controlando el proceso de polinizacion, los sistemas de cruzamiento, au-
to-alo-xenogamia y la eficacia reproductiva o produccion de frutos y semillas viables de la
poblacidn natural, estos tltimos también considerados tradicionalmente como caracteres con
gran valor taxonémico y sistemadtico.

— Otras caracteristicas del ciclo reproductivo son ajenas y extrinsecas a las propias espe-
cies vegetales, como son la existencia de agentes polinizadores o de dispersién bidticos y/o
abidticos estrechamente relacionados a las variables ambientales, pero que forman parte y son
coprotagonistas del proceso de polinizacién (cruzamientos) asi como de la dispersién de fru-
tos y semillas. Al mismo tiempo, son corresponsables de las migraciones del flujo génico po-
blacional y eficacia reproductiva de la poblacion.
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2.1.2. Biodiversidad de las poblaciones naturales: fenotipos y genotipos.
Interrelaciones del componente morfologico y genético. Mantenimiento y
dindmica evolutiva. Tendencias actuales

Estos y algunos otros aspectos importantes de los organismos que afectan especialmente
a la reproduccién vegetal, radican en que tanto los caracteres reproductivos como los vegeta-
tivos que forman parte del fenotipo de los individuos, pueden y suelen estar genéticamente fi-
jados y pasar de generacién en generacién conformando estirpes y grupos filogenéticos.

A su vez genotipos y fenotipos pueden estar de tal forma influenciados por las variables
ambientales, que, un mismo fenotipo puede representar genotipos distintos y por el contrario,
un mismo genotipo se puede manifestar con fenotipos diferentes.

Asi, ejemplos de convergencia fenotipica se pueden observar en especies no estrecha-
mente relacionadas, como consecuencia de adaptaciones a las mismas presiones ambientales
o similares de un mismo tipo de ecosistema, en las que subyace una base genética diferente.

Por el contrario, ejemplos de marcada y distinta manifestacién fenotipica con amplia
plasticidad se puede observar dentro de una misma especie de amplia valencia ecoldgica, y/o,
en especies estrechamente relacionadas de hdbitats diferentes, en las que subyace un mismo
genotipo. Esto puede ser consecuencia de efectos pleiotrépicos donde un solo gen controla va-
rios caracteres morfolégicos, y/o de la existencia de caracteres cuantitativos poligénicos con-
trolados por la interaccién de varios genes que funcionalmente actian como un solo comple-
jo coadaptado, tipico en algunos casos de dimorfismo floral por autoincompatibilidad
heteromérfica dialélica o dimorfismo sexual y/o casos de diversificacion por radiacién adap-
tativa (RIDLEY, 1996; RICHARDS, 1997; BARRETT, 1998; GRANT, 1998; etc.).

Actualmente pues se tiene la conviceién que el conocimiento de las unidades fenotipo-
genotipo, protagonistas de la biodiversidad en las poblaciones naturales, no se alcanza de for-
ma global y completa a través del estudio exclusivo de los caracteres morfologicos fenotipi-
cos, y a su vez, tampoco se llega a tener un conocimiento completo del genotipo de los
individuos a través de las distintas técnicas y marcadores genético-moleculares, y no sola-
mente por razones de limitacion de cada uno de los marcadores actualmente conocidos (alo-
enzimas y/o ADN).

Cada vez mds se amplia el nimero de caracteres morfolégicos que presumiblemente es-
tdn controlados por poligenes o por la accion conjunta de miltiples genes y esto es imposible
de detectar con cualquiera de las técnicas moleculares actuales (LYNCH & HILL, 1986;
FENSTER & RITLAND, 1994; RIDLEY, 1996; LYNCH, 1996; CHARLESWORTH &
CHARLESWORTH. 1995; RITLAND & RITLAND, 1996; CRESSWELL, 1998).

La genética cuantitativa se basa en el estudio de aquellos caracteres morfol6gicos cuan-
titativos que se transmiten a la progenie y que estdn presentes en individuos emparentados de
forma allegada, de tal manera, que cada cardcter cuantitativo representa y estd controlado por
un poligén o miltiples genes que actian coordinadamente.

Esta disciplina proporciona ademds, una serie de técnicas para el conocimiento de dichos
caracteres morfolégico cuantitativos y su evolucidn en las poblaciones naturales, que ademds,
y al mismo tiempo, estdn representando a uno de los componentes genéticos de la misma con
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expresion fenotipica. Constituye una de las ramas de la genética dedicada a los aspectos evo-
lutivos de los «caracteres morfolgicos adaptativos» y actualmente se considera de importan-
cia relevante en la biologia de poblaciones y por tanto con aplicaciones a la conservacién
(LYNCH, 1996).

También se asume que la variabilidad o varianza fenotipica de un determinado cardcter
estd constituida por un componente genético y otro ambiental. Pero como no todos los com-
ponentes genéticos del fenotipo son heredables, sé6lo se consideran aquellos que se transmiten
a la descendencia, que se manifiestan, son facilmente detectables ¥ se conocen como factores
0 caracteres aditivos. Se pueden evaluar por correlacién morfolégica entre individuos cerca-
nos o parentales, y/o por la progenie obtenida en cruzamientos artificiales experimentales. Las
caracteristicas no heredables o que no se transmiten, I6gicamente no se pueden evaluar y se
suponen ligadas a fenémenos de dominancia y accién epistdtica entre los genes.

Para un determinado caricter, su evolucién o respuesta a la seleccién se conoce con el
nombre de heredabilidad y se representa por una expresion matemdtica que refleja la aporta-
ci6n genética de cada parental a la progenie, donde ademds estén involucradas cuestiones evo-
lutivas relativas a la seleccién direccional, disrruptiva y/o estabilizante.

La seleccion estabilizante actuarfa en ese cardcter para reducir el nivel de variabilidad ge-
nética de una poblacion, favoreciendo la proliferacién de fenotipos intermedios y la seleccién
direccional para favorecer las mutaciones neutrales favorables a un determinado ambiente con
la aparicién de un fenotipo determinado. La seleccién disrruptiva actuarfa para favorecer al
mismo tiempo fenotipos extremos, como por ejemplo los casos de dimorfismo sexual o di-
morfismo floral (heterostilico o no) de autoincompatibilidad esporofitica dialélica.

Se considera pues que el nivel de variabilidad genética de una poblacién, es producto
del tipo de apareamiento entre los individuos segtin los distintos sistemas de cruzamiento
(auto-alo y/o xenogamia) donde ademds pueden haber intervenido mutaciones de cardcter
estocdstico y mds o menos perjudicial. Por tanto el balance final de mutaciones en la po-
blacién estaria entre el nivel de las mismas y su eliminacién por presiones de seleccién am-
biental. El vigor de los individuos dependeri por tanto del nivel de mutaciones o alelos per-
Jjudiciales y su poder de eliminacién en la poblacion, ademds de los problemas derivados de
la consanguinidad.

Uno de los ejemplos mds famosos de caracteres cuantitativos controlados por poligenes,
son los picos de los pinzones de Darwin en las islas Galdpagos, ejemplo por excelencia del
proceso evolutivo de «radiacion adaptativa» en islas ocednicas (RIDLEY, 1996; BARRETT,
1998). Otro ejemplo, lo constituye el caso del control genético y morfol6gico de los «sistemas
de autoincompatibilidad heteromérficos dialélicos», como la heterostilia presente en muchas
familias y los dimorfismos florales relativos a las dos clases de papilas estigmiticas y tipos
polinicoy de algunas Plumbagindceas como Armeria y Limonium, asi como también los se-
xuales (RICHARDS, 1986, 1997: MEAGHER, 1994; BRIGGS & WALTERS. 1997; ASH-
MAN, 1999; etc.) ambos dimorfismos a su vez también responsables de los cruces fértiles y
eficacia reproductiva en las poblaciones naturales, como se verd mds adelante.

De aht, la terrible importancia que estd retomando en la actualidad el conocimiento mor-
folégico de ciertos aspectos del ciclo vital de las especies, relacionados a los aspectos repro-
ductivos de los sindromes florales y de fructificacién y sus correlaciones con otras caracteris-

77




La biologia reproductiva

ticas morfoldgicas y ecolégicas de inmediatas consecuencias en la eficacia reproductiva po-
blacional, responsable asimismo de la configuracién genética y estructura de la misma.

De vital importancia se consideran asimismo las correlaciones con los datos moleculares
y conocimiento genético, esqueleto y soporte fenotipico de la biodiversidad, que al mismo
tiempo le confiere mayor o menor flexibilidad y potencial evolutivo.

El seguimiento conjunto de la evaluacién morfolégica y genético-molecular de los feno-
tipos y genotipos en una determinada poblacién, no solamente contribuye al conocimiento de
la variabilidad, estructura, dindmica poblacional y establecimiento de bases evolutivas subya-
centes a la diversificacion y filogenia, sino que proporciona un tipo de informacién clave y de
aplicacion directa en la conservacion de especies amenazadas, especialmente relacionada con
el riesgo de extincion a corto, medio y largo plazo o respuesta evolutiva de las poblaciones
naturales de dichas especies (LYNCH, 1996; HAMRICK & GODT, 1996, 1997; BARRETT
et al,, 1997; BARRETT, 1998; GIVNISH, 1997, 1998; THORPE & MALHOTRA, 1998;
WAITT & LEVIN, 1998; etc.).

3. SISTEMAS DE REPRODUCCION EN ANGIOSPERMAS.
HISTORIA Y PERSPECTIVAS. INCIDENCIAS
EN LA GENETICA, MANTENIMIENTO Y DINAMICA
POBLACIONAL. ECOSISTEMAS ISLENOS

—En la actualidad, los estudios de Biologia Reproductiva estin tomando auténtica rele-
vancia, a todos los niveles de observacién: 1) en el estudio de la relacién e incidencia de los
sistemas de cruzamiento y su evolucion en el ciclo vital de los tixones y, 2) su intima asocia-
cién con los recursos florales del gineceo y androceo y con la longevidad y formas de creci-
miento fenotipico o hébito. Todo ello en un contexto histérico, sistemdtico y ambiental, con
aplicaciones en la conservacion. Y donde ademds se establecen nuevas repercusiones filoge-
néticas, con especial incidencia en los archipi€lagos ocednicos (LYNCH, 1996; RIDLEY,
1996; BARRETT et al., 1997; BARRETT, 1998; GIVNISH, 1997, 1998).

Esta perspectiva obliga a profundizar aiin més en estudios de microevolucién de la bio-
diversidad en los niveles subyacentes de poblacion natural, con una nueva vision unificadora
morfolégico molecular de fenotipos y genotipos mediante andlisis conjuntos morfolégico-
cuantitativos y moleculares, como también su correlacién con la evolucién de la reproduccion
y hibito de las especies y filogenias moleculares con alta resolucién a niveles especificos
(BARRETT et al., 1997). Esto implica seguimientos acerca de la evolucidon de los sindromes
reproductivos: sistemas sexuales, incidencias de apomixia, de autoincompatibilidad con hete-
romorfismos, polinizacién-flujo génico y sus consecuencias directas en los sistemas de cru-
zamiento y eficacia reproductiva; asi como, la incidencia y fuertes repercusiones en la diver-
sidad genética, estructura y dindmica de las poblaciones naturales, obviamente con sus
respectivas aplicaciones a la conservacion de las especies amenazadas en su hdbitat natural
(RICHARDS, 1986, 1997, LANDE & BARROWCLUGH, 1987; HAMRICK & GODT,
1996, 1997; FALK & HOLSINGER, 1991; FAITH, 1992, 1994; SCHEMSKE et al., 1994;
FRANCISCO ORTEGA et al., 1994, 2000; FRANKEL et al., 1995; WITTING & LO-
ESCHCKE, 1995; AVISE & HAMRICK, 1996; LEVIN et al., 1996; LYNCH, 1996; MAU-
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CHAMP, 1997; BRIGGS & WALTERS, 1997; FRANKHAM, 1997; BARRETT et al.. 1999;
BRIGGS & WALTERS, 1997; CRONK, 1997; STUESSY et al. 1998a,b; BARRETT., 1998;
GRANT, 1998; CRISCI, 1998: SUTHERLAND, 1998; SOLTIS & GITZENDANNER, 1999.

Asimismo es necesario relacionar la longevidad de las especies, recursos florales (ndme-
ro y talla del polen en relacién al nimero de 6vulos) y su contribucién genética segun el ni-
mero de generaciones que permite su ciclo vital, con el fin de dar respuestas en aspectos de
microevoluci6n y seleccién natural a partir de su correlacién con aquellas filogenias molecu-
lares de alta resolucién a niveles especificos de especial interés, cuando se trate de inferir re-
laciones filogenéticas entre tdxones continentales e islefios en los niveles de poblacién natu-
ral y evoluci6n de los sistemas de cruzamientos (BARRETT et al. 1997; BARRETT. 1998).

3.1. INCIDENCIAS EN LA GENETICA Y GRUPOS VEGETALES.
CONSIDERACIONES GENERALES

—— Para evaluar los Sistemas de Reproduccion, cruzamiento o de polinizacién de una deter-
minada especie vegetal, es fundamental conocer la historia y peculiaridades evolutivas de los
caracteres reproductivos del género y familia en cuestién, reconociendo el verdadero signifi-
cado biol6gico de algunas de las diferencias estructurales reproductivas considerando al mis-
mo tiempo: a) el significado funcional, b) la aparicién en otros grupos taxonémicos lejanos y
¢) las bases y consecuencias genéticas y d) posibles adaptaciones especificas a fuerzas selec-
tivas ambientales. L

Esto tiene como fundamento el principio universalmente aceptado conocido como deter-
minismo filogenético que se refiere a cémo la historia evolutiva de un taxon esti condicio-
nando la respuesta a la seleccion natural de algunos de sus caracteres especificos, tanto en ani-
males como en vegetales (WEBB, 1984; GRANT, 1998).

3.1.1.  Poblaciones Naturales pequeiias. Reproduccion, genética, evolucion. Islas

En general, las poblaciones pequeifias continentales o islefias, se diferencian de las gran-
des por dos caracteristicas fundamentales (RICHARDS, 1997):

* Frecuentes fluctuaciones en la talla de una generacién a otra, con cruces entre indivi-
duos allegados, cambios en las frecuencias génicas y variabilidad genético-morfol6-
gica disminuida, que puede tener como consecuencia escasos individuos heterocigo-
tos, disminuci6n de loci polimérficos e incluso desaparicién de algunos morfos o
sexos indispensables para la existencia de cruces fértiles. Al parecer, una poblacién
de 100 individuos puede estar disminuyendo su variabilidad genética en un 5%.

* Cuando hay pérdida de individuos y cambios generacionales considerables en las fre-
cuencias al€licas (deriva) hay una tendencia a la fijacién de ciertos alelos e incluso
tendencia a sufrir las presiones selectivas de la deriva genética.

La talla pequefia de una poblacién pues, en principio y con la debida precaucién, no tie-
ne porque ser motivo de alarma inmediata, siempre y cuando, la eficacia de los sistemas de
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reproduccién estén manteniendo el equilibrio y garantizando la supervivencia de dicha pobla-
cién. Muchas especies de ecosistemas especificos, no necesariamente islefias estdn formadas
por poblaciones pequefias con ecotipos bien adaptados y situaciones fluctuantes en las cuales
la talla pequeia de sus poblaciones naturales forma parte de su configuracién o normalidad.

Estas poblaciones pequefias con ecotipos bien adaptados y situaciones fluctuantes, pue-
den incluso manifestar menos «inbreeding depression» o pérdida de vigor por la supuesta-
mente esperada consanguinidad, debido a que en los periodos de mortalidad de individuos se
produce una eliminacién de alelos perjudiciales por homocigosis, lo cual les reporta una ven-
taja, siempre y cuando en la pequefia poblacién sigan dominando los ecotipos bien adaptados
(LANDE et al., 1994; AVISE & HAMRICK, 1996; CARR & DUDASH, 1996;: HUSBAND
& SCHEMSKE, 1996; RIESSERBERG & SWENSEN, 1996; RAVEN, 1998; WILLIS,
1999a, b; FU et al., 1998; BARRETT, 1998).

Puede también que la poca variabilidad poblacional, en monocotiledéneas por ejemplo,
sea circunstancial y en ese momento se deba a un exceso de reproduccién vegetativa que es-
té propiciando el mantenimiento de una variabilidad sin cambios con heterocigosis fijada.

De ningiin modo quiere ésto decir que las pequefias poblaciones no sean mds vulnerables
que las grandes ante cualquier evento estocdstico o impacto ambiental y no tengan que estar
sometidas a especial vigilancia sobretodo en situaciones islefias.

A diferencia de las especies continentales, los endemismos insulares estdn representados
por muy pocas poblaciones y a menudo por una tinica poblaci6n, en este tltimo caso su desa-
paricién significarfa su extincion y la consiguiente pérdida irreversible de biodiversidad a ni-
vel mundial. Muchas de estas especies insulares estdn situadas por debajo del umbral critico
del nimero de individuos que integran una poblacién natural, menos de 100, y que se estima
garantiza la supervivencia a largo plazo de una especie (FALK & HOLSINGER, 1991;
LYNCH, 1996; RICHARDS, 1997).

El estado de alta vulnerabilidad de buena parte de los endemismos islefios, generalmen-
te con poblaciones de talla muy reducida (FRANKHAM, 1997; BARRETT, 1998; GRANT,
1998; etc.) no sélo se debe al impacto antrépico, sino también a la dindmica especial de estas
pequeiias poblaciones, donde el impacto de los sistemas de reproduccion tiene una especial
incidencia en el mantenimiento de las mismas.

3.1.2.  Sistemas de reproduccion y aspectos post-colonizadores en islas.
Consecuencias genéticas e incidencias en la dindmica poblacional

A través de los estudios de Biologia Reproductiva se verd, como el éxito de la coloniza-
cién y establecimiento de un determinado taxon en las islas, tiene un fuerte componente filo-
genético que dependerd en gran medida de su historia evolutiva en el continente y conse-
cuentemente de la historia evolutiva de sus sistemas de reproduccién tanto desde el punto de
vista asexual con presencia o no de propagacién vegetativa y/o agamospermia, como desde el
punto de vista sexual relativo a los sistemas de cruzamiento, muchas veces con asociaciones
a determinadas caracteristicas del ciclo vital y presiones ambientales (EHRENDORFER,
1979; WEBB. 1984; BARRETT, 1998: GRANT, 1998).
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En la reproduccién sexual, la historia de los sistemas de cruzamiento (auto-alo-xenogamia)
dependera de los distintos grupos taxonémicos y de la configuracion e incidencia dentro de los
mismos de los sistemas sexuales (presencia de hermafroditismo, mono-dioecia, diclinia) y siste-
mas de autoincompatibilidad (homo y heteromorfismos) potencial que le permitird fundar po-
blaciones, en principio como se ha considerado tradicionalmente (BAKER, 1955) desde la au-
togamia y posteriormente «escapar de ella» buscando la xenogamia obligada, desarrollando para
ello, diversos tipos de mecanismos para la separacién de sexos, segiin los grupos taxonémicos.

Estos mecanismos que favorecen la xenogamia en sentido estricto: 1) por dicogamia y/o
hercogamia en especies hermafroditas, 2) via sistemas sexuales en la dioecia, monoecia, di-
clinia con ginodioecia y/o, 3) con mucha menos probabilidad, recuperar sistemas de autoin-
compatibilidad, le permitirin obtener la variabilidad suficiente y potencial evolutivo para po-
der diversificar en las islas (EHRENDORFER, 1979; BARRETT, 1998; GRANT, 1998).

Actualmente se considera cada vez mds probable la colonizacion a larga distancia a par-
tir de varios individuos de especies xendgamas obligadas, dioicas o autoincompatibles que por
presiones ambientales, como pudiera ser el cambio en cantidad o calidad de polinizadores,
pueden cambiar su estructura y sindromes florales de manera que se puede favorecer la ane-
mogamia (sistema de polinizacién) o incluso la autogamia (EHRENDORFER, 1979; CARR,
et al. 1986; BARRETT, 1998).

Asi, durante el periodo de establecimiento, los tixones colonizadores sufrirdn algunos
cambios en la estructura floral e inflorescencias, ratio y distribucion de sexos, sistemas de cru-
zamientos, dispersion de semillas, formas de crecimiento, etc., por deriva genética y/o distin-
tas presiones de seleccién como respuestas a fuerzas selectivas especialmente islefias tales co-
mo polinizacién segiin polinizadores y otros eventos estocdsticos (EHRENDORFER, 1979;
BARRETT et al., 1997; BARRETT, 1998; GRANT, 1998; GIVNISH, 1998; ERIKSSON,
2000).

4. SISTEMAS DE REPRODUCCION EN ANGIOSPERMAS.
CLASIFICACION Y TIPOS DE ESTUDIOS

4.1. REPRODUCCION ASEXUAL O APOMIXIA. VENTAJAS
Y DESVENTAIJAS. CLASIFICACION

La apomixia o reproduccion asexual estd referida a la multiplicacién de individuos de
una poblacién sin el proceso de la reproduccién sexual, e implica la ausencia de fecundacion
o fusién del gameto femenino con el gameto masculino para formar semillas. Como conse-
cuencia, se producen nuevos-individuos clénicos, exactos a sus parentales.

Aunque hay autores que restringen el término de apomixia exclusivamente a la agamos-
permia o produccion de semillas sin fecundacion, la mayoria incluye también la reproduccién
vegetativa (RICHARDS, 1986, 1997; PROCTOR & YEO, 1973; PROCTOR, YEO & LACK,
1996; BRIGGS & WALTERS, 1997; etc.).

Ventajas: se producen nuevos individuos sin que haya pérdidas de diversidad en la po-
blacién natural.
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Desventajas: no se producen novedades en la biodiversidad, se restringen las posibilida-
des de cambio evolutivo y por tanto los procesos de diversificacién y especiacién. En la pro-
pagacion vegetativa, pueden haber problemas de senescencia.

Clasificacion: la apomixia se diferencia en dos grandes procesos reproductivos, la pro-
pagacion vegetativa y la agamospermia.

4.1.1.  Propagacion vegetativa

Se refiere a la reproduccion de las plantas por rizomas, acodos o estolones y/o bulbos (vi-
viparismo) de la mayoria de las monocotiledéneas, que como resultado producen nuevos in-
dividuos exactos a sus parentales. Puede coexistir, y de hecho es bastante frecuente, con la re-
produccién sexual, aunque al parecer cuando en determinados circunstancias predomina la
propagacién vegetativa, algunas especies suelen mostrar anomalfas polinicas como pudiera
ser el caso de Lotus berthelotii (Leguminosae) endemismo canario en peligro (BELTRAN et
al., 1999) aiin cuando ocasionalmente sea capaz de producir semillas (CARQUE et al., 1996);
asimismo, la poblacion de la isla de Lanzarote de Androcymbium psammophyllum (Colchica-
ceae) también endemismo canario en peligro presenta en principio granos de polen anorma-
les, hecho que pudiera estar relacionado con una mayor incidencia de propagacion vegetativa
por bulbos en esta poblacién en relacion a la de Fuerteventura y a las de A. hierrense, todas
ellas con predominancia de propagaci6n vegetativa generalizada, y reforzado a su vez por la
escasa variabilidad genética y heterocigosidad fijada que presenta, sin descartar las posible
existencia de duplicaciones (PEDROLA & CAUJAPE, 1994, 1996).

4.1.2.  Agamospermia. Distribucion, ventajas y desventajas. Clasificacion

La agamospermia se refiere a la reproduccion de los individuos de una poblacién por pro-
ducci6n de semillas sin que tenga lugar fecundaci6n o fusién previa de las células gametos.

Se puede producir a partir de la nucela del 6vulo o ya en el saco embrionario o gameto-
fito femenino desde la oosfera sin que tenga lugar division meiética alguna y por tanto, su do-
tacién cromosémica es diploide (2n) exacta a la del parental femenino. En ambos casos se for-
mar4 uno o varios embriones que se convertirdn en semillas.

Su presencia no se conoce en las Gymnospermas pero estd bastante extendida entre las
Angiospermas, donde se ha observado como normal en algunos géneros de zonas templadas
del hemisferio norte de la familia Rosaceae (Rubus y Sorbus) y Asteraceae (Hieraceum, Ta-
raxacum y Crepis).

La agamospermia parece estar asociada ademds, a tixones con sistemas de autoincom-
patibilidad como Ranunculus y Anemone (Ranunculaceae), Solanum (Solanaceae) Triticum
(Poaceae) y también, frecuentemente a tixones hibridos y poliploides (triploides y tetraploi-
des), la mayorfa con nivel de ploidia impar (3x) como se ha observado principalmente en es-
pecies monomdrficas y algunas dimérficas mediterrdneas del género Limonium (Plumbagina-
ceae) donde al parecer muchos de los téxones descritos pueden ser debidos a microespecies
agamospérmicas de origen hibrido (BAKER, 1953a, 1966; COWAN et al., 1998),
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Como primera ventaja la agamospermia facilita la reproduccién a gran escala de genoti-
pos maternales bien adaptados con poca carga genética. También tiene como ventaja la repli-
cacion de semillas con una gran capacidad de dispersién propia de las especies con reproduc-
cién sexual que producen semillas por fecundacién, pero no los inconvenientes asociados a
los procesos de polinizacion y fertilizacién o fecundacién, como puede ser la pérdida de par-
te de la diversidad existente.

Todas las semillas producidas por agamospermia son individuos cl6nicos al parental fe-
menino, con ficil dispersién, de manera que con frecuencia, cada clon o grupos de clones pro-
cedentes de madres diferentes pueden exhibir diferencias morfolégicas notables entre si, oca-
sionando frecuentes problemas taxondmicos similares a los de las microespecies sexuales
estrechamente relacionadas (PROCTOR et al., 1996; BRIGGS & WALTERS, 1997;: CO-
WAN et al., 1998) pero que en estos casos en realidad no lo son.

4.1.2.1. Tipos de agamospermia, mecanismos y origen

La agamospermia puede ser obligada y se conoce como diplosporia, cuando es total o
completa, aunque se considera rara y poco comin. Su origen es gametofitico y se origina a
partir del saco embrionario que no suele sufrir la reduccién cromosémica de la meiosis. Sue-
le ocurrir en plantas perennes hermafroditas, poliploides y/o tixones hibridos.

La llamada diplosporia meidtica es tipica de los géneros Taraxacum, Rubus, Limonium,
etc. y la diplosporia mitética que ocurre cuando el endospermo se desarrolla de forma auté-
noma, es tipica de los géneros Erigeron, Arnica, Sanguisorba, Datura, Zea, etc.

La agamospermia también puede ocurrir de forma facultativa, parcial o mixta, cuando se
encuentra asociada a la reproduccién sexual, y asi estd mucho mds generalizada en las plan-
tas, pudiendo coexistir a su vez con la propagacion vegetativa. Puede ser gametofitica y es-
porofitica.

La agamospermia esporofitica o embrionia adventicia ocurre cuando una eélula de la nu-
cela del 6vulo forma directamente un embrién. Puede coincidir con la reproduccién sexual en
la misma planta lo que suele ser comiin en algunas especies lefiosas con frutos carnosos como
algunos Citrus (Rutaceae), o presentarse en individuos separados como en los géneros Sola-
num (Solanaceae), Ranunculus (Ranunculaceae) e Hypericum {Hypericaceae}.

Se ha observado también en el género Opuntia (Cactaceae) y en drboles de algunas fa-
milias tropicales en las selvas de Asia (Dipterocarpaceae) y Brazil (Bombacaceae). En la fa-
milia Myrsinaceae ocurre en algunas especies del género Ardisia (PASCARELLA, 1997) re-
lacionado o sinénimo de Heberdenia, presente en la Macaronesia. En la misma familia, el
endemismo canario Pleiomeris canariensis podria ser candidato a este tipo de reproduccidn,
como quizds otros representantes endémicos de familias tropicales como Sideroxylon marmu-
lano (Sapotaceae) o Visnea mocanera (Theaceae).

La agamospermia gametofitica, aposporia o pseudogamia requiere la fertilizacién del en-
dospermo, retiene la funcién masculina del polen y suele coexistir con la reproduccion sexual.
Su observacién se puede ver enmascarada porque requiere al gametofito masculino o polen
para formar las semillas, y aunque no se fecunde la oosfera y el embrién no se desarrolle por
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fusién de los gametos, lo pueden hacer las dos células del endospermo con uno de los niicle-
os espermdticos del polen para desarrollar el tejido nutritivo del embridn.

Otras veces sencillamente como induccién, necesita una primera fase de reproduccién se-
xual para empezar a formar semillas y fructificar espontdneamente sin fecundacién. Puede
ocurrir en los géneros Rubus, Poa, Ranunculus y Crepis (ANTONIUS & NYBOM, 1995).

La deteccion de la agamospermia no es dificil cuando es completa, pero si lo es y mucho
cuando es facultativa y ocurre de modo parcial o mixto, asi que puede estar mucho mds ex-
tendida de lo que en principio se piensa.

Estudios experimentales han comprobado la influencia de los factores ambientales en su
coexistencia con la reproduccién sexual regulando el balance entre ellas, lo que confiere a las
pequefias poblaciones formadas por ecotipos bien adaptados, una flexibilidad especial y re-
produccién exitosa, caracteristica particularmente interesante en poblaciones fundadoras y
ecosistemas islefios (EHRENDORFER, 1979).

Toda vez que la agamospermia se ha observado de forma comiin en especies perennes de
hdbitat extremos, inestables o especificos y en algunas especies arbéreas de ecosistemas tro-
picales, estos tixones suelen ser ventajosos para los procesos de colonizacién donde un solo
individuo podria de inmediato fundar una poblacién. En islas ocednicas pudiera ser uno de los
mecanismos alternativos en las poblaciones fundadoras que debiera ser actualmente sometido
a estudios de observacion y deteccion en Canarias.

Se aconsejarian en principio, estudios con técnicas moleculares de ADN «fingerprinting»
(RAPDs, AFLP, etc.), pero siempre acompaiiados de observaciones experimentales con emas-
culacion de anteras, observaciones citolégicas y de embriologia (BRIGGS & WALTERS,
1997; RICHARDS, 1997, COWAN et al., 1998).

]

4.2. REPRODUCCION SEXUAL, LA FLOR, GAMETOS, FECUNDACION.
VENTAJAS Y DESVENTAJAS

La reproduccién sexual implica necesariamente, ademads de la existencia de 6rganos se-
xuales como la flor que producen células o gametos masculinos y femeninos, la fecundacién
o fusion de dichas células de dotacién cromosémica haploide (n), la masculina, contenida en
el interior del polen, y la femenina en el interior del saco embrionario de los évulos, para for-
mar una célula huevo o cigoto, de dotacién cromosémica diploide (2n) y producir asi nuevos
individuos por semillas fecundadas.

En las Angiospermas se produce como caracteristica propia, la doble fecundaciéon me-
diante la doble fusién tipica, de uno de los nicleos espermdticos (gameto masculino) con la
oosfera (gameto femenino) para producir el embrién y semilla y el otro nicleo espermitico
con los dos niicleos del endospermo, para conformar el tejido nutritivo. El nimero de semi-
llas estard en funcién del nimero de 6vulos.

Ventajas. La reproduccién sexual genera una gran variabilidad, tanto con la posibilidad
de formar infinidad de gametos diferentes, como en la fecundacién.
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La principal ventaja adquirida en la reproduccién sexual es la gran variabilidad que se
genera, tanto en la formacion de los gametos a través de los mecanismos meidticos, como en
la posterior fusién o fecundacion de los mismos, produciendo gran niimero de cigotos con dis-
tintas posibilidades de combinacién de genotipos diferentes (RICHARDS, 1997).

En la recombinacion tiene lugar un intercambio de alelos mediante la produccién de
quiasmas entre los dos cromosomas homélogos, materno y paterno, previamente apareados.

Posteriormente en la segregacion, tiene lugar la separacion al azar de las cromdtidas ya
recombinadas, para formar gametos independientes (n) y diferentes.

En la fecundacién, con la fusién de los gametos, se pueden producir infinidad de cigotos
e individuos diferentes.

Asumiendo la posibilidad de que hay sélo un locus heterocigoto por cromosoma homé-
logo (ignorando la variabilidad originada por la recombinacién), el nimero potencial de ga-
metos diferentes generados por un tinico parental diploide serfa igual a 2° y el nimero de ci-
gotos diferentes igual a (2")’, siendo n, el nimero haploide de cromosomas. Segiin esto y su
nimero de cromosomas, se pueden citar diversos ejemplos en la Flora Canaria en los que se
generarian el siguiente nimero de gametos y cigotos diferentes:

Bencomia: 2n = 28;  Segregacion = 16.384 gametos; Fusion = 268.435.456 cigotos
Parolinia: 2n =22; Segregacion = 2.048 gametos; Fusion =  4.194.304 cigotos
Echium: 2n=16; Segregacién= 256 gametos; Fusién = 65.536 cigotos

Limonium: 2n = 14;  Segregacién = 128 gametos; Fusién = 16.384 cigotos

En los distintos grupos taxonomicos, el incremento en el nimero de cromosomas, puede
aumentar las posibilidades de variabilidad y con ello, obtener una mayor flexibilidad y capa-
cidad evolutiva ante cambios ambientales. El aumento de diversidad en las poblaciones natu- -
rales puede aumentar el potencial evolutivo de las especies y por tanto favorecer los procesos
de diversificacion y especiacion.

La segunda ventaja estaria en la difusién rdpida de gametos y mutaciones por las migra-
ciones del flujo génico, bien por transmision paterna a través de la polinizacién o por trans-
mision materna en la dispersion de semillas.

Desventajas. La reproduccién sexual estd sometida a frecuentes fallos en la produccién
de gametos, en el proceso de fecundacion y desarrollo embrionario de las semillas donde se
producen frecuentes pérdidas de diversidad en las poblaciones naturales.

A veces la reproduccion sexual puede considerarse incluso peligrosa ya que general-
mente estd influenciada por factores ambientales. En habitats con poblaciones bien adaptadas,
las plantas que sobreviven a la reproduccién sexual por cruces entre individuos y flores dife-
rentes (xenogamia y alogamia) ofrecen nueva variabilidad en cada generacién, pudiendo pro-
ducir una progenie de individuos con gran vigor, pero menos adaptados a ese determinado am-
biente y, por tanto, con una gran carga genética (genetic load).
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5. LA FLOR Y LOS SISTEMAS SEXUALES
DE LAS ANGIOSPERMAS. LA FLOR HERMAFRODITA,
DISTRIBUCION Y SEPARACION DE SEXOS. DICOGAMIA
Y HERCOGAMIA. FLORES UNISEXUALES. MONOECIA
Y DIOECTA. DICLINIA Y POBLACIONES NATURALES (fig. 1)

En algin momento del Creticico Medio las Angiospermas iniciaron una progresiva di-
fusion y diversificacion conquistado una gran variabilidad de habitats y nichos ecoldgicos, al-
canzado los mayores rangos de hébito y originando nuevos tipos de flores capaces de ejercer
el control de la polinizaci6n, sistemas de cruzamientos, proteccion de las semillas y dispersién
de las mismas.

En las plantas con flores, las distintas tipos de reproduccién sexual son las responsables
de su gran variedad estructural, favoreciendo las distintas lineas evolutivas con aislamiento re-
productivo. Como consecuencia por un lado, se ha desarrollado el periantio (tépalos o sépa-
los y pétalos) a partir de los 6rganos foliares mds externos de la flor, de impacto trascenden-
tal en el reclamo y atraccién de polinizadores también con una funcién protectora impidiendo
la desecacion del eje floral; y por otro lado, el desarrollo del gineceo, ambos considerados co-
mo los avances mds significativos en la evolucion de los vegetales superiores terrestres.

5.1. LA FLOR HERMAFRODITA. ANDROCEO Y GINECEO

La mayoria de las plantas superiores, alrededor del 80% de las Angiospermas, producen
flores hermafroditas que contienen tanto 6rganos masculinos como femeninos.

El androceo u érgano masculino esta formado por el conjunto de estambres, de nimero
variable, en los que se distingue el filamento estaminal y las anteras, lugar donde se forman
los granos de polen, de gran valor filogenético y variables en nimero, talla, forma, aperturas,
color, ornamentacion y estructura, segdn grupos taxonémicos (fig. 2).

El grano de polen es el gametofito masculino que porta en su interior las células o nu-
cleos vegetativo y generativo, este tltimo se puede dividir en dos niicleos espermaticos, y for-
mar los verdaderos gametos haploides (n). Se produce por divisién meiética de las células
madres del polen a partir de las células del tapete en el interior de las anteras, que formando
parte de los estambres, constituyen el androceo de la flor u érgano masculino,

La cantidad o nimero de granos de polen producidos por flor, varia segtin los grupos ta-
xondmicos; constituye uno de los principales recursos del androceo en las plantas con flores
0 Angiospermas, de importancia crucial y que influye directamente en los sindromes de po-
linizacién: auto-polinizacién y polinizacién cruzada, y consecuentemente en los sistemas de
cruzamiento de autogamia o alogamia s./. (CRUDEN, 1977, 2000; DAFNI, 1992; BA-
RRETT, et al., 1997).

El gineceo u 6rgano femenino estd formado por los pistilos en los que se distinguen el
estigma, estilo y el ovario que puede contener uno o mds Gvulos, variables también en niime-
ro y posicion segiin grupos taxondmicos.
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Fig. 2. Gametofito masculino. Pélen, géneros y familias (MEB): De izquierda a derecha y descendiendo: Justicia
(Acanthaceae), Cneorum y Neochamaelea (Cneoraceae), Lotus (Leguminosae), Senecio (Asteraceae), Plocama (Ru-
biaceae), Androcymbium (Colchicaceae), Azorina (Campanulaceae), Aeonium (Crassulaceae), Sonchus (Asteraceae).
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La flor de las Angiospermas, se caracteriza por la gran complejidad que alcanza el gine-
ceo, desarrollando el pistilo a partir de algunos 6rganos foliares del eje floral, el carpelo, cu-
ya fusién a nivel del ovario le sirve para proteger a los Gvulos, y el estigma y estilo, como drea
y lugar de recepcién y control de los granos de polen, segtn los diferentes sistemas y meca-
nismos de autoincompatibilidad.

El saco embrionario es el gametofito femenino, porta en su interior las 8 células entre las
que se encuentran, la oosfera, verdadero gameto femenino haploide (n) y los dos niicleos o cé-
lulas del endospermo, también haploides (n). que se han originado a su vez por divisién mei6-
tica y mitdtica a partir de las células de la nucela del 6vulo, en el interior del ovario, parte in-
ferior del gineceo de la flor, 6rgano femenino o pistilo (fig. 3).

De la misma manera que el polen en el androceo, el nimero de Gvulos por flor, consti-
tuye uno de los principales recursos del gineceo de las Angiospermas, que controla los nive-
les de formacién de semillas y calidad de las mismas y, por tanto, el éxito reproductivo fe-
menino.

La madurez del estigma se refiere al periodo de receptividad del mismo para recibir al
polen y para que este pueda germinar, emitir tubo polinico y llegar al 6vulo y saco embriona-
rio. Suele suceder cuando la flor estd abierta y durante un corto periodo de tiempo que gene-
ralmente estd marcado por la turgidez de las papilas estigmiticas.

Se pueden distinguir dos tipos principales de estigmas de importancia transcendental pa-
ra los distintos mecanismos de autoincompatibilidad: Estigmas Secos, cuando no producen

estigma
sinergidas
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Fig. 3. Gineceo. Ovario, évulo. Saco embrionario. Gametofito femenino.
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exudado alguno, la cuticula de la papila es continua, la hidratacién del polen es interior y la
penetracion es intracelular. Suele ser frecuente en especies con autoincompatibilidad esporo-
fitica. Estigmas Hiimedos, cuando producen exudado, la cuticula de la papila tiene orificios,
la hidratacion del polen se produce externamente y la penetracién es intercelular. Es comin
en las especies con autoincompatibilidad gametofitica.

Tanto el ndmero de granos de polen como el de 6vulos, constituyen importantes recursos
florales del androceo y gineceo que de alguna manera van a controlar los sindromes de polini-
zacion y en definitiva los apareamientos entre individuos y niveles de autogamia y alogamia s.1.
(BARRETT et al., 1997). El ratio Polen:Ovulo por flor (CRUDEN, 1977) ha recuperado im-
portancia en la actualidad, siempre que sea debidamente evaluado con las debidas restricciones
segtn distintos niveles y grupos taxonémicos (DAFNI, 1992; BARRETT et al., 1997).

5.2. SEPARACION TEMPORAL Y ESPACIAL DE SEXOS. DICOGAMIA
Y HERCOGAMIA

Se considera que la flor hermafrodita representa la condicién ancestral en las Angios-
permas y es capaz de auto-fertilizarse al llevar polen y 6vulos, aunque la mayoria de las ve-
ces se produce separacién de sexos y/o intercambio de polen entre individuos diferentes, te-
niendo lugar la polinizacién cruzada, alogamia s./. 0 xenogamia s.s. que proporciona ciertas
ventajas como se verd més adelante en el apartado de los Sistemas de Cruzamiento.

Algunas estrategias de las plantas con flores hermafroditas para evitar la auto-poliniza-
cién, consisten en la separacién de sexos u 6rganos sexuales en el tiempo y/o en el espacio.
Es importante precisar, que con este fendmeno se evita la auto-fertilizacién, asi como la lle-
gada del polen al pistilo de la misma flor. evitando la competicién de granos en el estigma, lo
cual es una gran ventaja porque es una manera de asegurar el espacio al polen legitimo.

La dicogamia es el mecanismo por el cual las flores hermafroditas separan en el tiempo,
la madurez del androceo o dehiscencia de anteras, respecto a la madurez del gineceo o recep-
tividad estigmtica.

La homogamia se referird a la coincidencia en el tiempo de la madurez del androceo y
gineceo y suele ocurrir en plantas con flores unisexuales generalmente dioicas y especies que
poseen sistemas de autoincompatibilidad o heteromorfismos.

Dentro de la dicogamia, la protandria se refiere a la madurez de las anteras antes de que
el estigma se vuelva receptivo. El intervalo de tiempo suele ser variable pero normalmente es-
td referido a un dia o pocos mis. Suele ser comiin entre plantas polinizadas por insectos ge-
neralmente con flores de corolas zigomérficas, pétalos fundidos e inflorescencias especializa-
das que se consideran evolutivamente avanzadas. Se suele dar en la mayorfa de las familias
consideradas mds o menos evolucionadas como Caryophyllaceae, Asteraceae, Lamiaceae,
Boraginaceae, Scrophulariaceae, etc., donde el grado de protandria puede variar entre espe-
cies relacionadas incluso entre poblaciones de la misma especie.

Frecuentemente, la protandria se manifiesta en aquellas especies que tienen inflorescen-
cias en espigas con desarrollo floral ascendente, donde los insectos visitan més de una flor por
planta, principalmente abejas e insectos que se mueven asimismo en sentido ascendente. Por

90



Julia Pérez de Paz

ejemplo en Digitalis (Scrophulariaceae) donde las flores inferiores abren primero, irdn a las
que estén abiertas, quizds ya en fase femenina donde puedan depositar polen si lo llevan, lue-
go irdn a flores mds jévenes donde recolectaran més cantidad de polen, antes de irse a otra in-
florescencia, favoreciendo y provocando asf la fecundacién cruzada.

Muchos trabajos asumen que la protandria es un mecanismo para evitar la auto-fertiliza-
¢ion, pero también hay otros autores que demuestran que tal mecanismo es comiin en plantas
con sistemas de autoincompatibilidad como fuerza selectiva que la refuerza. Este pudiera ser
el caso del género Parolinia (Brassicaceae) endémico de las Islas Canarias actualmente obje-
to de estudio en el Jardin Botdnico Viera y Clavijo.

La protoginia se refiere a que la receptividad del estigma ocurre antes de que las anteras
sean dehiscentes, y se manifiesta frecuentemente en plantas anemdéfilas muchas de las cuales
son monoicas y poligamodioicas méds que hermafroditas como las Araceae, Cyperaceae. Se
considera un mecanismo mds efectivo que la protandria, mds generalizado en especies ane-
mofilas y menos generalizado en plantas entoméfilas muy especializadas.

Cuando ocurre junto con la polinizacién entomdfila, los insectos polinizadores suelen te-
ner una estructura no especializada, con una talla media mas pequeiia que las de las flores pro-
toginicas que visitan.

Asimismo suele estar asociado a familias consideradas primitivas con sindromes de can-
tarofilia o polinizacién por escarabajos tipica de flores grandes, primitivas y olorosas con po-
liandria como las Ranunculdceas (RICHARDS, 1997; GRIFFIN et al., 2000) pero también se
ha observado en algunas Cruciferas, (GOTTSBERGER, 1977) y familias mis evolucionadas.

Se ha encontrado tanto en familias caracteristicas de zonas templadas y regiones drticas
como frecuentemente en familias con especies tropicales como las Laurdceas de los géneros
Ocotea y Persea (Lauraceae) habitualmente polinizadas por insectos poco especializados
(KUBITZKI & KURZ, 1984; GIBSON & WHEELWRIGHT, 1996; GIBSON & DIGGLE,
1997). En la laurisilva canaria hasta el momento se ha observado protoginia en dos especies
de Lauraceae, Apollonias barbujana «barbuzano» y Ocotea foetens «til», en este tltimo, po-
ligamo-dioico, cuando las flores se presentan como hermafroditas. En ambos casos puede
producir una dioecia funcional si se confirma la floracién sincrénica de los individuos.

Es frecuente su asociacién con la monoecia. En Nueva Zelanda se han citado (GODLEY,
1979) ejemplos de especies protoginicas en los géneros frecuentemente monoicos como Acaena
(Rosaceae-Sanguisorbeae), Chenopodium (Chenopodiaceae), Plantago (Plantaginaceae) v Luzu-
la (Cyperaceae) donde se asocian a una sincronia floral y como consecuencia se produce «dioe-
cia funcional» de especial importancia en islas ocednicas (CRUDEN & HERMANN, 1977).

La protoginia se puede encontrar asociada con la auto-compatibilidad pero menos fre-
cuente con la auto-polinizacion y auto-fertilizacién salvo cuando falla la polinizacién cruzada.
Esto puede explicar su asociacion a especies que disponen de pocos polinizadores como las que
florecen muy a principios de afio o en ecosistemas muy desfavorables para los insectos.

De todas formas, las asociaciones ecolégicas tanto de la protandria como de la protogi-
nia deben interpretarse con cuidado, segtin los grupos taxonémicos. Dentro de una misma fa-
milia (Trichodendroceae, Chenopodiaceae, etc.) se pueden mostrar especies con ambas aso-
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ciaciones, heterodicogamia, y dentro de una misma poblacién con homogamia generalizada
se pueden encontrar algunas flores o morfos protindricos y otros protoginicos dando un equi-
valente temporal de cruces parecido al que se produce en la heterostilia (PROCTOR et al.,
1996; PENDLENTON et al., 2000).

Se conoce como hercogamia a la separacion en el espacio de las anteras y el estigma, de
manera que se evita o se imposibilita la auto-polinizacién.

A veces se consigue con la posicién diferente y lejana de las distintas partes de la flor
madura, como ocurre en algunas especies de los géneros Geranium (Geraniaceae) e Hyperi-
cum (Hypericaceae).

Puede suceder de manera mis drastica, como en algunas especies del género polidndrico
Helianthemum (Cistaceae) donde las anteras son sensitivas y se despliegan ante el toque de un
polinizador, dejando el estigma aislado en el centro.

También se puede observar en algunas especies de los géneros polidandricos Papaver (Pa-
paveraceae) y Ranunculus (Ranunculaceae) donde los insectos llegan directamente al gineceo
de la flor.

Sin embargo, a pesar de estos mecanismos, los insectos que visitan mas de una flor por
individuo pueden producir auto-fecundacién en especies auto-compatibles que se evitarfa si
las flores se abrieran de forma sincrénica, lo cual aunque es raro en floras templadas, suele
ocurrir en la familia Umbelliferas (Apiaceae) y en algunas especies tropicales.

De todas formas, la hercogamia se la conoce asociada a especies con sistemas de autoin-
compatibilidad gametofitica y frecuentemente en los casos de heterostilia o autoincompatibi-
lidad esporofitica heteromérfica dialélica (GANDERS, 1979; RICHARDS, 1997).

5.3. FLORES UNISEXUALES. MONOECIA Y DIOECIA

Algunas especies tienen flores unisexuales o con sélo érganos femeninos o sélo mascu-
linos, pero existen de manera mucho menos geferalizada que las especies con flores herma-
froditas, abarcando alrededor de un 15% de las Angiospermas.

Si las flores unisexuales estdn separadas en individuos diferentes, se estard hablando de
dioecia o por el contrario si coexisten en el mismo individuo, de monoecia.

Las especies con flores unisexuales existen en un amplio rango de familias y en todos los
niveles taxonémicos y han aparecido muchas veces de forma independiente en la evolucién
de las plantas superiores. Sin embargo hay grupos que poseen especies que tienen tanto flores
hermafroditas como unisexuales en la misma o en plantas diferentes, monoicas y dioicas e in-
cluso géneros como Rumex (Polygonaceae) con especies hermafroditas, dioicas y monoicas.
Rumex lunaria endemismo canario, constituye un ejemplo de subdioecia y se muestra indis-
tintamente monoico y/o dioico con flores hermafroditas ocasionales.

A nivel de género, uno de los campeones por excelencia que exhibe mayor niimero de
expresiones sexuales y tipos de flor es el género Silene (Caryophyllaceae) con especies tanto
dioicas, como hermatroditas, monoicas o poligamo dioicas.
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A nivel de especie, se puede citar el caso de Sanguisorba minor (Rosaceae: Sanguisor-
beae), taxon herbaceo y mediterraneo que llega a Canarias y que puede tener las inflorescen-
cias tanto uni como bisexuales, al igual que algunos de sus parientes lefosos canarios del
mismo grupo pertenecientes a los géneros endémicos, Bencomia 'y Dendropoterium.

Frecuentemente se han establecido una serie de asociaciones entre la presencia de flores
unisexuales, monoecia o dioecia, y otros aspectos como son la forma de crecimiento o hdbito
y factores ecoldgicos de las especies.

Pero generalmente estos andlisis en las floras continentales han entrafiado la dificultad de
identificar la actuacién de la seleccién sobre uno de estos aspectos en concreto, y por otro la-
do, muchos de los grupos monofiléticos pueden presentar apariciones de dioecia varias veces
y con origenes diferentes e independientes.

Esa es la raz6n por la que las islas ocednicas, particularmente ricas en taxones con flores
unisexuales, dioicos y monoicos, se consideran actualmente idoneas para los estudios acerca
del origen y evolucién de los sistemas sexuales, monoecia, dioecia, diclinia y a partir de los
presuntos tixones colonizadores y subsiguiente seguimiento de las distintas modalidades y
factores ecolégicos en los tixones endémicos diversificados (EHRENDORFER, 1979; BA-
RRETT et al., 1997; RICHARDS 1997; SAKAl et al., 1997; BARRET, 1998; GRANT, 1998;
GIVNISH, 1998; BERNARDELLO et al., 1999; ANDERSON, 2000). '

De cualquier manera, como se veréd seguidamente, la presencia de dioecia y monoecia,
segiin varios autores, tiene un fuerte componente filogenético y estd asociada a grupos parti-
culares de familias més que a factores selectivos locales de floras especificas que también ac-
tuarian, pero en segundo lugar.

5.3.1. Dioecia. Distribucion taxonémica y ecoldgica. Caracteristicas
y asociaciones

Ocurre en un 10% del total de las plantas y se manifiesta como dominante en algunas fa-
milias como las Salicaceae y Urticaceae, ambas con tdxones endémicos en Canarias, y en unas
partes del globo mds que en otras, pero al parecer tiene un fuerte componente filogenético que
la considera estrechamente relacionada a la monoecia y ambas, concentradas en los superor-
denes o subclases menos evolucionados de las Angiospermas (RENNER & RICKLEFS,
1995; FREEMAN et al., 1997).

La dioecia es especialmente comin en floras aisladas, tropicales o subtropicales y fre-
cuentemente en los ecosistemas de islas, como Nueva Zelanda, Hawaii, y otras islas ocedni-
cas (BAWA, 1977, 1979, 1980; EHRENDORFER, 1979: RENNER & RICKLEFS, 1995;
BARRETT et al., 1997; FREEMAN et al., 1997; RICHARDS, 1997; SAKAI et al., 1997; BA-
RRET, 1998: GRANT, 1998; GIVNISH, 1998) (tabla 1). Alrededor del 20% de los arbustos
mediterrdneos lo son, como mds de la cuarta parte de los drboles tropicales (RICHARDS,
1986, 1997: PROCTOR et al., 1996; BRIGGS & WALTERS, 1997; etc.).

En algunas familias que se manifiestan fundamentalmente hermafroditas, pueden haber
especies dioicas con flores unisexuales que suelen mostrar restos de organos vestigiales atro-
fiados del gineceo o androceo. Se pueden observar ejemplos de algunos géneros con especies
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Tabla 1. Archipiélagos ocednicos (FRANCISCO-ORTEGA & SANTOS-GUERRA.
en prensa)

Caractisticas CANARIAS GALAPAGOS JUAN FDEZ. HAWAII
islas e islotes (n°) T+4 kS 3 9
drea (km’) 7.501 7.886 100 16.887
altitud > (m) 3.718 1.707 1.380 4.205
Distancia<continente (km) 100 1.000 600 400
edad (ma) 21 ) 4 5
especies nativas (n°) 1.400 541 210 956
endemismos (n°) 530 229 127 850
dioecia (%) 277 2 12 15
lefiosidad (%) 72 29 64 76
especies amenazadas 105 18 64 120
endemismos extintos 0 2 2 90

endémicas en Canarias (BAKER, 1948) como Rhamnus (Rhamnaceae), Hex (Aquifoliaceae)
y Asparagus (Liliaceae).

Asimismo, aunque algunos géneros tropicales de la familia Lauraceae tienen algunas es-
pecies con flores hermafroditas (Persea, Ocotea, etc.) y floracién fundamentalmente sincré-
nica, se ha observado que presentan dicogamia con una protoginia tan acusada, que funcio-
nalmente se les puede considerar especies dioicas al igual que otros tixones de la familia con
flores unisexuales (KUBITZKI & KURZ, 1984; GIBSON & WHEELWRIGHT., 1996; FOR-
FANG & OLESEN, 1998).

También se ha observado que algunas de las especies dioicas pueden cambiar de sexo
con el tiempo (GIBSON & DIGGLE, 1997). En las islas Canarias se ha observado en Laurus
azorica especie dioica, donde se ha detectado el cambio de sexo en individuos masculinos que
han pasado a femeninos (FORFANG & OLESEN, 1998).

Asimismo en el género Myrica (Myricaceae) con dos representantes en Canarias (M. fa-
yay M. rivas-martinezii) también se ha visto que tiene especies como M. gale que varfa de
dioica a monoica pudiendo también cambiar de condicién y sexo segiin los afios y presiones
ambientales (PROCTOR et al., 1996).

M. faya en Canarias presenta en principio, la misma dindmica que la especie anterior, y
se la observa con flores unisexuales en situaciones dioicas y monoicas indistintamente. Al pa-
recer las semillas de M. rivas-martinezii producen plantas con fenotipos de las dos especies
(Banares, com. pers.). Este efecto puede ser debido a que M. rivas-martinezii sea de naturale-
za agamospérmica y haya surgido como consecuencia de una fase de produccién de semillas
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por agamospermia en M. faya en situaciones de aislamiento. La coincidencia de reproduccion
sexual, y asexual por agamospermia, en M. rivas-martinezii, con produccion de semillas de
distinta procedencia, podria ser una de las posibles explicaciones de la coexistencia de los dos
fenotipos en la progenie de esta especie.

Hay especies exclusivamente dioicas que muestran incluso cromosomas diferentes o se-
xuales como en el reino animal. Otras especies pueden cambiar de sexo con el tiempo, de ma-
nera que puede estar fijado genéticamente o por el contrario depender de las condiciones am-
bientales (RICHARDS, 1997).

Se suele decir que los tixones dioicos estdn asociados al hdbito lefioso, frecuentemente
arbustos y drboles o también al habito lianoide, a los frutos carnosos, aunque frecuentemente
suelen presentar reproduccién vegetativa o incluso agamospermia (LLOYD & WEBB, 1977;
LLOYD, 1979; RICHARDS, 1986, 1997).

La mayoria de las especies dioicas estdn polinizadas por insectos y tienen las flores fre-
cuentemente mas pequefias que las hermafroditas y de colores menos vistosos (verdosos), in-
conspicuas con polinizadores no especializados. Otras son polinizadas por el viento como los
géneros Mercurialis (Euphorbiaceae), Urtica (Urticaceae), etc. y otras poseen ambos tipos de
polinizacién. Generalmente en este tipo de flores se suele descartar la polinizacién por pdja-
ros y murciélagos (BAWA, 1994; RENNER & RICKLEFS, 1995; etc.). En general, en todas
las especies dioicas, las flores masculinas suelen ser mayores que las femeninas, estar en in-
florescencias mds largas y producir mas néctar ya que se considera necesario asegurar mayor
nimero de visitas a la flor masculina y con ello asegurar el éxito de la polinizacién en rela-
cion a la flor femenina, en la que se considera que una sola visita le bastaria para ser fecun-
dada y formar semillas.

De manera especial, se puede decir también que se encuentran en hébitats tropicales y de
islas ocednicas donde existe una gran proporcién de especies dioicas (CRUDEN & HER-
MANN, 1977; WELLER & SAKAIL 1991; WELLER et al., 1998; SCHULTZ, 1994:
SCHULTZ & GANDERS, 1996; NORMAN et al. 1995, 1997; RENNER & RICKLEFS,
1995; SAKAI et al., 1997; GIVNISH, 1997; RICHARDS, 1997; ANDERSON, 2000).

A esta serie de correlaciones entre la dioecia y varios aspectos morfolégicos y ecoldgi-
cos se le ha dado un soporte estadistico basado en andlisis multivariante para ratificar las hi-
potesis acerca de las condiciones que favorecen la aparicion de la dioecia (RENNER & RICK-
LEFS, 1995).

Con pocas excepciones los andlisis de estos datos provienen de floras locales donde fue
posible contrastar tdxones dioicos y no dioicos y se encontré que en la presencia o ausencia
de dioecia hay un fuerte componente filogenético. Se evalu6 la posicion sistemdtica, n. de gé-
neros y especies, hdbito, modos de polinizacién y de dispersién y distribucién geogréfica. El
7% de los géneros de las angiospermas contienen al menos alguna especie dioica, y un 6% de
las especies son dioicas. Las asociaciones de datos mds consistentes estdn en la relacién de
dioecia y monoecia, polinizacién y hébito.

A niveles de familia y género, se encontré que la polinizacién por insectos estd repre-
sentada en un 68% mientras que la anemégama e hidréfila en un 30%. Se correlacionan posi-
tivamente la dioecia con el hébito lefioso 59% (35% drboles y arbustos) més que con el lia-
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noide (11%) y herbdceo (16%). La dioecia que se encuentra frecuentemente asociada a la mo-
noecia, cuando ocurre estd también asociada a la polinizacién abidtica y habito lianoide. Pa-
rece haber evolucionado mds frecuentemente siguiendo esta via, quizds por ajustes divergen-
tes de ratios sexos entre individuos.

En la dioecia ocurre normalmente que el ratio de sexos o niimero de individuos masculinos
en relacion a los femeninos, varia en el tiempo y en el espacio, dentro de una misma especie y
a nivel de poblaciones naturales, ya que por lo general los individuos masculinos suelen ser mds
tolerantes a los hdbitats inestables que los femeninos, que tienen que asegurar la progenie.

La dioecia en Canarias se ha cifrado en un 2-3% (tabla 1) (FRANCISCO ORTEGA et al.,
2000; HELFGOTT et al., 2000) porcentaje que se considera infravalorado y no del todo signi-
ficativo ya que en este archipiélago la informacion obtenida hasta el momento ha sido muy es-
casa, de tipo morfolégico y de cardcter puntual e instantaneo, con muchisimas lagunas y sin te-
ner en cuenta la dioecia funcional y criptica (GODLEY, 1979; RICHARDS, 1997; KNAPP et
al., 1998: HUMEAU et al., 1999; ANDERSON, 2000), asi como las posibilidades de fluctua-
cién entre la mono, dioecia, subdioecia y poligamo dioecia (CRUDEN & HERMANN, 1977;
RICHARDS, 1997). Salvo en ocasiones que se comentardn mds adelante, no se ha evaluado de
forma generalizada en las poblaciones naturales de los endemismos canarios.

De todas formas si se tienen en cuenta las especies endémicas exclusivamente morfol6-
gicas o fundamentalmente dioicas se podria rondar un 4%, si ademds se cuentan los tixones
de las familias que pueden presentar subdioecia con escasez de hermafroditismo, Rubiaceae
(Phyllis), Caryophyllaceae (Silene), Plantaginaceae (Plantago) y Polygonaceae (Rumex) se
podria alcanzar un 8% y el total las especies que poseen flores unisexuales con poligamodio-
ecia, ginoandrodioecia y ginoandromonoecia, como vias a la ginodioecia se podria incluso al-
canzar el 20% como en Hawaii (SAKAI et al., 1997).

Este baile de cifras indica, por otro lado, la falta acuciante de este tipo de informacién en
la Flora Canaria, no solamente elemental para el conocimiento de los sistemas de cruzamien-
to que pueden estar determinando la magnitud y distribucion de la variabilidad genética po-
blacional, sino al mismo tiempo. indispensable y de inmediata aplicacion en las estrategias de
recuperacion de los endemismos canarios amenazados. Para la flora de Hawaii en 1979 el in-
dice de dioecia se valord en un 5% y actualmente esta cifrado en un 15% (GODLEY, 1979;
SAKAI et al., 1997).

En la Flora Canaria, tipicos ecosistemas islefios, la correlacion de dioecia y habito lefio-
so, se cumple casi rotundamente en todas los endemismos dioicos de las islas, donde parece
especialmente asociada a la monoecia.

Fuera de Canarias, en las regiones templadas, no siempre se cumplen estas asociaciones
sobretodo las referidas a los frutos carnosos, lo que querria decir en principio que la evolucién
se ha realizado segiin otros agentes selectivos importantes.

5.3.2.  Monoecia. Distribucion y evolucion. Caracteristicas y asociaciones

La monoecia de manera estricta y exclusiva, ocurre en un rango menos amplio de fami-
lias (Fagaceae, Betulaceae, Cyperaceae) de Angiospermas (alrededor de 5%), siendo mds co-
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min en agrupaciones taxonémicas como las Gymnospermas donde abundan los grupos que
son fundamentalmente o enteramente monoicos como las coniferas.

Se encuentra frecuentemente extendida por las regiones templadas, mds que en las tropi-
cales como el dioicismo, aunque dentro de la familia Fagaceae preferentemente monoica, el
centro de dispersién mds importante se encuentre en las montafas de SE asidtico.

Estd asociada muchas veces a la dioecia y ademads tanto al hdbito lefoso, herbiceo ces-
pitoso tipico de Carex (Cyperaceae) como también a plantas lianoides y acudticas.

El monoicismo exhibe flores unisexuales pequefias, no s6lo en relacion con las flores
hermafroditas sino incluso en relacién a las unisexuales de los tdxones dioicos.

En la mayorfa de las especies monoicas, las flores femeninas maduran antes que las mas-
culinas, asi que se puede decir que la protoginia estd ampliamente extendida mientras que la
protandria estd pricticamente ausente, esto se explica ya que la principal fuerza evolutiva que
favorece la protandria es la necesidad de abandonar las anteras antes que el estigma madure y
aqui ya es irrelevante; ademds, la protoginia sincronizada en un individuo, es una de las for-
mas mds efectivas de evitar la auto-polinizacion.

El nimero de flores masculinas y femeninas no suele estar fijado y puede variar indis-
tintamente segtin las condiciones ambientales como en la dioecia, de manera que en condi-
ciones favorables se pueden producir mas flores femeninas, al parecer mds exigentes, mien-
tras que en condiciones mds extremas, abundan o sélo proliferan, las masculinas (LLOYD &
WEBB, 1977).

En la Flora Canaria se puede citar como ejemplo el género Dendropoterium y algunas es-
pecies de Bencomia estrechamente relacionados, ambos Rosaceae-Sanguisorbeae, junto con
otros géneros como Rumex (Polygonaceae) y Gesnouinia (Urticaceae).

El sistema de polinizacién por excelencia es la anemofilia, con los ejemplos tipicos de
los géneros Quercus y Fagus (Fagaceae), Betula y Alnus (Betulaceae), etc.

A veces, tiene lugar la polinizacién acudtica o hidrofilia y muy pocas veces ocurre la po-
linizaci6én por insectos aunque con excepeiones cuando convive con la dioecia como se pue-
de observar en los géneros Euphorbia (Euphorbiaceae), Arum (Araceae), Rosdceas-Sangui-
sorbeas, etc., donde convive con la anemofilia.

Las especies monoicas suelen estar estrechamente relacionadas a la dioecia y cuando co-
existen, parecen representar la condicién ancestral de origen bastante antiguo (BAWA, 1980)
estando concentradas en los superérdenes de Thorne y subclases de CRONQUIST ( 1988) me-
nos avanzados (RENNER & RICKLEFS, 1995; FREEMAN et al., 1997).

Segun estos autores, la monoecia estd relacionada a la polinizacién abiética y crecimien-
to lianoide como se revel6 por el andlisis multivariante. La frecuencia de la dioecia en una flo-
ra local se suele encontrar asociada a un particular «pool» de familias mas que a factores se-
lectivos locales. Las asociaciones positivas con la dioecia y con la polinizacién abidtica estdn
relacionadas al desarrollo floral y otros atributos morfoldgicos.

En la flora Mediterrdnea, la monoecia también parece estar asociada a la autogamia, a la
existencia de frutos secos, y a la ausencia de reproduccion vegetativa, y también al parecer
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suelen ser tdxones auto-compatibles aunque a veces pueden mostrar autoincompatibilidad de
cardcter esporofitico, aunque todavia hay que tener extrema cautela ante este ti po de interpre-
taciones.

En la Flora Canaria la monoecia también parece estar intimamente relacionada a la dio-
ecia y en tixones generalmente con sindromes de polinizacién anemégama con ejemplos ya
citados anteriormente en el grupo de Rosaceae-Sanguisorbeae, Rumex, Plantago, etc.

5.3.3.  Diclinia y poblacién natural. Clasificacion: gino-dio y monoecia, andro-dio
y monoecia (fig. 4).

La diclinia ocurre, cuando los miembros de una poblacién natural no son individuos uni-
formemente hermafroditas, sino que coexisten con plantas de flores funcionalmente femeni-
nas, en el caso de la ginodioecia, o plantas con flores hermafroditas y funcionalmente feme-
ninas, en la ginomonoecia.

Cuando las plantas con flores hermafroditas coexisten con individuos con flores funcio-
nalmente masculinas con el gineceo abortado, se estd ante la existencia de androdioecia y
cuando se trata de individuos de flores hermafroditas y también masculinas de andromonoe-
cia. Es menos comiin pero también inexplorada.

La diclinia se suele considerar como uno de los mecanismos que tienen las especies au-
to-compatibles, para evitar la auto-fertilizacién y favorecer la fecundacién cruzada o xeno-
gamia.

Se ha observado de manera especial en islas ocednicas (ERHENDORFER. 1979; GIV-
NISH, 1997; SAKAI et al., 1997; BARRETT, 1998: STUESSY & ONO, 1998; etc.).

Al parecer algunos grupos lo tienen bastante generalizado (ginodioecia) aunque de dife-
rente manera, segin las categorfas y grupos taxonémicos (ROSS, 1978; BAWA. 1980: RI-
CHARDS, 1986. 1997; MAURICE et al. 1994).

5.3.3.1. Ginodioecia

En la ginodioecia, las plantas que producen flores funcionalmente femeninas suelen te-
ner las anteras estériles o abortadas, sin polen o con polen estéril y suele presentarse en bas-
tantes especies.

El término de ginodioecia fue acufiado por DARWIN (1 859) observando especies de los
géneros Thymus (Lamiaceae), Echium (Boraginaceae), etc. En algunos tixones ocurre de for-
ma ocasional, mientras que en otras estd fijado y se presenta en bastantes o todas las pobla-
ciones, como suele suceder en algunos géneros de la familia Lamiaceae y Boraginaceae; en
otras especies o géneros autoincompatibles, como Plantago (Plantaginaceae), Saxifraga (Sa-
xifragaceae), etc., ocurre solamente en algunas poblaciones pero no en todas.

Su distribucién geogrifica es diferente a la de la dioecia. Suele ser comiin en la flora tem-
plada de Europa y en islas ocednicas, pero al parecer mds rara en floras tropicales.
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Los trabajos acerca de la herencia y control de la ginodioecia han demostrado que puede
ser muy compleja (ROSS, 1978; RICHARDS, 1986, 1997) y no siempre se realiza de la mis-
ma manera.

Hay especies en las que la herencia no estd ligada s6lo a los cromosomas, sino que se en-
cuentran implicadas ademads otras partes de la célula, como el citoplasma que proceden del pa-
rental femenino.

Hay autores que distinguen entre la ginodioecia estable y la inestable (ROSS, 1978; BA-
WA, 1980; RICHARDS, 1986, 1997;: MAURICE et al., 1994) segiin el control genético rela-
cionado a la esterilidad masculina sea nuclear, citoplasmatico o nuclear-citoplasmatico.

En la ginodioecia estable, la esterilidad masculina generalmente estd controlada al mis-
mo tiempo, por dos factores genéticos diferentes nuclear-citoplasmdtico y suele ser constante
en el tiempo. Se considera ampliamente distribuida en las especies que no suelen presentar ca-
sos de dioecia, frecuentemente en familias como Boraginaceae, Asteraceae, Dipsacaceae, La-
miaceaec (OWENS & UBERA, 1992) aunque a veces presenten algin género con ginodioecia
temporal (UBERA & HIDALGO, 1992).

La ginodioecia inestable, estd controlada por un solo factor genético que puede ser, nu-
clear o citoplasmatico.

Cuando la herencia de la esterilidad masculina esta controlada por genes exclusivamen-
te nucleares, se pueden encontrar situaciones intermedias hacia la dioecia, como por ejemplo
- presencia de «subandroecia» (individuos andromonoicos y femeninos) y ese parece ser el ca-
so del género Silene (Caryophyllaceae), Plantago (Plantaginaceae), Rosmarinus (Lamiaceae)
y algunos mds.

Si la herencia no estd controlada por genes nucleares, sino por citoplasméticos, no per-
manece estable en el tiempo (a menos que esté asociada a reproduccion vegetativa). Al pare-
cer, el ginodioicismo de esta clase, es una condicion que puede aparecer en casi todas las es-
pecies.

La relacién o porcentaje de sexos (ratio) puede ser muy variable de unas poblaciones a
otras de la misma especie e incluso en zonas de la misma poblacién y puede variar asimismo
a lo largo del tiempo.

Esto sugiere que los morfos sexuales pueden tener ecologias ligeramente diferentes, pro-
pagacion vegetativa en algunos casos y generalmente, en la mayorfa de los casos, flores fe-
meninas méds pequefas que las hermafroditas en familias como Asteraceae, Boraginaceae
Caryophyllaceae, Crassulaceae Cruciferae, Dipsacaceae, Geraniaceae, Labiatae, Polygonace-
ae, Ranunculaceae, Scrophulariaceae (BAKER, 1948).

La ginodioecia se puede considerar un mecanismo ventajoso para favorecer a los morfos
femeninos que a veces suelen producir mds cantidad y/o calidad de semillas y ademds una des-
cendencia producto de la polinizacion cruzada (xenogamia).

Se considera muy ventajoso en especies auto-compatibles y se le ha considerado como
una de las vias o paso intermedio en la evolucién de la dioecia (ROSS, 1978; BAWA, 1980,
RICHARDS, 1986, 1997; MAURICE et al., 1994; etc.).

100




Julia Pérez de Paz

La presencia de ginodioecia se ha citado para muchos géneros de floras islefias. Como
ejemplo tipico en Canarias, se han citado los géneros Echium (Boraginaceae), Teucrium y Ce-
dronella (Lamiaceae), este dltimo endémico para Canarias recientemente estudiado (OLE-
SEN et al., 1998) y todos ellos en principio con ginodioecia estable.

Menci6n especial requieren los Echium canarios donde desde hace tiempo estd confir-
mada su presencia y su cuantificacién en algunos tdxones ya se ha iniciado (BRAMWELL,
1972). Actualmente, segiin observaciones propias y estudios en curso de la seccién de inves-
tigacion del Jardin Canario se puede citar como uno de los candidatos de la ginodioecia esta-
ble en las islas,

Como ejemplos de ginodioecia inestable se pueden citar como candidatos los géneros
Plantago (Plantaginaceae), Solanum (Solanaceae) y Silene (Caryophyllaceae) con posibles
manifestaciones de ginodioecia-ginomonoecia, androdioecia-figandromonoecia y monoecia
como posibles vias de acceso a la dioecia, pero donde su deteccion generalizada y cuantifica-
cion en las poblaciones naturales estd atin por realizar.

Anteriormente se ha citado Silene como ejemplo de la gran manifestacién de formas se-
xuales masculinas y femeninas que puede presentar, posiblemente como resultado de la exis-
tencia de la ginodioecia inestable y posible transito hacia la dioecia, pero ademds, este géne-
ro es de especial interés por la particularidad de tener algunos tixones endémicos en dos de
los archipi€lagos ocednicos con mayor diversificacién, Canarias y Hawaii (WESTERBERGH
& SAURA, 1994) ambos, magnificos escenarios para los estudios de evolucién de la poliga-
mo dioecia con manifestaciones de ginodioecia-ginomonoecia, androdioecia-andromonoecia,
monoecia y vias de acceso a la dioecia.

5.3.3.2. Androdioecia

En la androdioecia coexisten en la misma poblacién, los individuos hermafroditas con in-
dividuos funcionalmente masculinos que tienen flores con el gineceo abortado (WEBB, 1984;
RICHARDS, 1986, 1997;: PROCTOR et al., 1996; BRIGGS & WALTERS, 1997).

La presencia de androdioecia es bastante rara si se la compara con la ginodioecia, y como
algunas especies muestran un amplio rango de formas sexuales diferentes que van desde indi-
viduos masculinos absolutos, a hermafroditas y a puramente femeninos, no parece hacer de la
androdioecia un mecanismo especialmente ventajoso a los efectos de eficacia reproductiva.

Su frecuente presencia en algunos grupos o familias con especies congenéricas dioicas
derivadas hace que se le considere como un paso intermedio entre el hermafroditismo y la dio-
ecia, como por ejemplo en las familias americanas Datiscaceae y otras relacionadas.

En Lavatera acerifolia (Malvaceae) endemismo canario con flores hermafroditas, se han
observado individuos aislados que no producen semillas (Scholtz, com. pers.) y que luego ob-
servando flores de dichos individuos se ha visto que presentan flores con el gineceo abortado
y presuntamente funcionalmente masculinas. Puede tratarse de un caso de androdioecia, don-
de la presencia de individuos masculinos supuestamente denotaria la existencia de ginodioe-
cia inestable y, posible via a la dioecia.
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Asimismo en el género Phillyrea (Oleaceae) se ha detectado androdioecia en poblacio-
nes europeas de P. angustifolia y de P. latifolia (TRAVESET, 1995), donde se ha observado,
que los individuos masculinos, en mayoria, producian mds flores y tres veces mds polen por .
flor, que los hermafroditas.

En otros casos de androdioecia con andromonoecia (Solanum) se ha demostrado que los
individuos hermafroditas tienen polen estéril o casi, de manera que funcionalmente son dioi-
cos (WEBB, 1984) lo cual no es raro si se tiene en cuenta que puede ser un paso intermedio
hacia la dioecia.

Un ejemplo de andromonoecia con androdioecia se podria referir al género canario mo-
notipico Neochamaelea, uno de los dos géneros que forman todo el patrimonio de Cneoraceae,
familia del orden Rutales integrada exclusivamente por tres tixones, dos en el género Cneo-
rum con un Unico pariente Mediterrdneo, C. tricoccum que llega a Mallorca y se manifiesta
como andromonoico autocompatible (TRAVESET, 1995: TEBAR & LLORENS, 1997). Las
primeras noticias de Neochamaelea pulverulenta, apuntan la existencia de andromonoecia
(TEBAR & LLORENS, 1997) que se confirma con nuestras observaciones preliminares del
Jardin Canario, de individuos con flores hermafroditas y masculinas, pero también, reciente-
mente la observacion de individuos exclusivamente masculinos, califican a la especie al mis-
mo tiempo androdioica. Por otro lado, las flores hermafroditas observadas denuncian la exis-
tencia de dioecia funcional, toda vez que las anteras de la§ mismas, aunque con polen al
parecer normal pero escaso, se marchitan y caen sin llegar a dehiscentes y por tanto sin con-
tribucién polinica alguna. Por lo tanto: la existencia de individuos hermafroditas funcional-
mente femeninos, individuos monoicos con flores masculinas y hermafroditas e individuos
exclusivamente masculinos apunta, al parecer a un caso de transito a la dioecia, pero que ha-
brd que seguir valorando y cuantificando en sus poblaciones naturales de las distintas islas.

En este tipo de especies, el polen puede hacer de importante reclamo para los insectos
que visitan las flores funcionalmente femeninas (VOGEL, 1978).

5.3.3.3. Andromonoecia

En la andromonoecia coexisten en el mismo individuo las flores hermafroditas con las
flores masculinas (WEBB, 1984; RICHARDS, 1986, 1997: PROCTOR et al.. 1996: BRIGGS
& WALTERS, 1997).

Es frecuente en la mayoria de las Umbeliferas que exhiben flores hermafroditas marca-
damente protindricas junto con flores masculinas, aunque en islas ocednicas como Nueva Ze-
landa hay géneros que son sexualmente dimérficos con especies ginodioicas, dioicas e inter-
medias (WEBB, 1984). En esta familia muchas de las flores hermafroditas producen bastante
menos frutos que flores, la explicacion estd al parecer en que algunas de las flores abortan los
carpelos, haciéndose masculinas, lo cual parece ser un importante mecanismo para ahorrar re-
cursos. Algo parecido se ha podido observar en la evolucién de la andromonoecia del género
Solanum (Solanaceae). Algunas especies polinizadas por murciélagos son andromonoicas.

Como ya se ha citado en el apartado anterior también se han observado distintos ejem-
plos de andromonoecia asociada con androdioecia (Solanum y Neochamaelea).
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5.3.3.4. Ginomonoecia

En la ginomonoecia coexisten en el mismo individuo las flores hermafroditas con las flo-
res femeninas (WEBB, 1984; RICHARDS, 1986, 1997; PROCTOR et al., 1996; BRIGGS &
WALTERS, 1997).

Es frecuente y tipico en familias con ovarios uniovulados y estd principalmente asociada
con la familia de las compuestas (Asteraceae), donde estd bastante generalizada. Las cabe-
zuelas o inflorescencias altamente especializadas suelen tener en el exterior flores liguladas
femeninas y en posicién central las flores hermafroditas o flésculos; la ventaja parece estar en
favorecer la alogamia de las flores liguladas femeninas que maduran primero.

También suele ser comtin en familias con inflorescencias grandes y muy especializadas
como la gran mayoria de las Umbeliferas y Caprifolidceas. En géneros como Viburnum (Ca-
prifoliaceae) parece estar bastante generalizado el hecho de que una de las formas de flor se
vuelva estéril y parece que su funcion sea de reclamo a los insectos ya que ademds suele ser
de talla mayor. También se suele encontrar en familias como Chenopodiaceae, Urticaceae, Po-
aceae y Araceae.

La ginomonoecia se ha observado aisladamente en algunas especies lefiosas de los
Echium de Canarias como E. callithyrsum y mds frecuentemente en los tdxones herbaceos, co-
mo E. bonetii, E. lancerotense y E. plantagineum.

6. POLINIZACION, MODELOS PRINCIPALES Y VECTORES.
ESTRUCTURA FLORAL Y POLINIZACION. COEVOLUCION.
FLUJO GENETICO Y POBLACION NATURAL. VECTORES
DE POLINIZACION Y DE DISPERSION

Una de las caracteristicas de las Angiospermas es la asombrosa diversidad en las formas,
tamaios, colores y olores de las flores e inflorescencias, capaces de inspirar al mejor y peor
de los artistas y que estdn destinadas exclusivamente a favorecer la atraccion y reclamo de los
polinizadores y consecuentemente constituyen nuevos y variados sindromes de polinizacion.

En este nuevo tipo de flor, ademas del desarrollo y complejidad del periantio, hay que
destacar por un lado, la reduccion especializada del desarrollo del androceo con anteras que
producen granos de polen tectados, y por el otro, gineceos o pistilos formados por: ovarios ce-
rrados con Gvulos de doble tegumento, estilo y estigma, y con el requerimiento implicito del
proceso de la doble fecundacion. Desde los primeros tiempos las flores nunca han ejercido
otra funcion mads que la sexual, asi que, toda la variabilidad que ofrecen ha estado y estd diri-
gida exclusivamente a favorecer el éxito de la polinizacion y de la reproduccion sexual en to-
dos sus aspectos.

La diversidad floral pues, se debe examinar en términos de polinizacion donde las fuer-
zas selectivas de la evolucion se han manifestado intensamente para optimizar el potencial re-
productivo de las especies en los distintos grupos taxondmicos. Esto suele ir acompaiiado de
una maximizacién de la produccién de semillas, minimizando el gasto de energia y recursos
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de dispersi6n de las mismas, en coordinacién con los recursos florales y requerimientos nu-
tritivos de los polinizadores y dispersores de semillas.

En este proceso de optimizacién floral que se dirige a la divergencia de los caracteres flo-
rales segtin los sistemas de polinizacion, se debe considerar conjuntamente la asociacién plan-
ta-polinizador para poder entender la forma de compartir recursos y la forma en que estén ac-
tuando las fuerzas selectivas (KEVAN, 1984).

Desde los primeros estudios de Sprengel en 1793 (VOGEL, 1996: LLOYD & BA-
RRETT, 1996) gran parte de los estudios de Biologia Reproductiva se han dedicado a las
adaptaciones de las flores e inflorescencias a distintos polinizadores y tipos de polinizacion.
Merecen destacar los famosos trabajos de FAEGRI & VAN DER PIJL, 1971: PROCTOR &
YEO 1973; VOGEL, 1978; KEVAN, 1978, 1984: ENDRESS, 1994; PROCTOR et al., 1996:
HARDER & BARRETT, 1996; RICHARDS, 1986, 1997; BRIGGS & WALTERS, 1997:
etc.) y como mis reciente a DAFNI et al. (2000).

El proceso de la polinizacién se refiere al viaje que realiza el polen o gametofito mascu-
lino, desde que se libera de las anteras y llega al estigma del gineceo de la misma o de otra
flor, para que se pueda realizar la fecundacién y se produzcan semillas viables. Los distintos
tipos de polinizaci6n estdn intimamente relacionados con los distintos vectores que utiliza el
polen en sus viajes desde las anteras de una flor, hasta los estigmas de la misma u otras y le-
janas flores.

La polinizacién o transferencia del polen desde las anteras hasta el estigma, se puede re-
alizar de muchas y variadas maneras segln el tipo de vector y normalmente se agrupan en dos
grandes categorias: Polinizacién biética y Polinizacién abidtica (FAEGRI & VAN DER PIJL,
1971; PROCTOR & YEO, 1973;: HARDER & BARRETT, 1996; RICHARDS, 1997:
ACKERMAN, 2000; etc.).

Polinizacién bidtica o zoécora. Se denomina asi cuando el transporte del polen lo reali-
zan seres vivos y en ella pueden intervenir todos los grupos de animales pero en general, prin-
cipalmente estard referida a los insectos, aves y ocasionalmente algunos mamiferos general-
mente pequenios como murciélagos, roedores y monos.

Polinizacion abidtica. Se denomina asi cuando los vectores que intervienen en el trans-
porte del polen son ajenos a los seres vivos y se ha observado en un 20% de las familias de
Angiospermas.,

Los sindromes florales de este tipo de polinizacién, que se suelen identificar con las flo-
res unisexuales masculinas y femeninas, se caracterizan por una separacion espacial y/o tem-
poral de las mismas. Generalmente presentan periantio reducido y tanto las anteras como los
estigmas quedan marcadamente expuestos a las corrientes de agua o aire. El androceo suele
manifestarse con una gran produccién de granos de polen.

Si los granos de polen son transportados por el viento, se dice que la polinizacién es ane-
mégama, y si el transporte se realiza a través del agua, se dice que la polinizacién es hidréfila.

Las flores con polinizacion anemogama se distinguen de las flores con polinizaci6n epi-
dréfila o acudtica superficial y de la hidréfila o submarina, segiin sean los tipos de habitat,
condiciones fisicas para la polinizacion, talla, forma y ultraestructura del polen, morfologfa y
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ultraestructura de los estigmas y ratios de alogamia. Estos mecanismos de polinizacion reve-
lan una fuerte relaci6n entre la morfologia de las plantas y el fluido dindmico que realiza el
transporte (ACKERMAN, 2000).

La anemofilia se caracteriza por inflorescencias amentiferas, miltiples estambres, pisti-
los penicelados y los granos de polen frecuentemente esferoidales y pequefios. Estos sindro-
mes florales se consideran en la actualidad especialmente importantes en islas ocednicas don-
de su asociacion con la unisexualidad podria tener especial significado en la evolucién de la
dioecia (RICHARDS, 1997; BARRETT, 1998).

6.1." "FEORES Y SfNDROMES DE POLINIZACION. POLINIZADORES
Y COEVOLUCION. TENDENCIAS EVOLUTIVAS

Las tendencias evolutivas de la arquitectura floral claramente son el resultado de un in-
cremento de la eficacia y precision de la polinizacién, intensificdndose, al mismo tiempo, el
aislamiento reproductivo, de manera que se puede decir, que los mecanismos de aislamiento
mediante seleccion natural activa, incluyen las adaptaciones a la polinizacién (LEVIN, 1978a,
b; KEVAN, 1984; RICHARDS, 1997).

A excepcion del punto de vista exclusivamente taxonémico o concepto instantineo de la
diversidad, que debe acomodar sus principios a la dindmica evolutiva, el concepto dindmico de
Biodiversidad, contempla un entendimiento obligado entre los sistemas de cruzamiento de las
poblaciones naturales y los distintos mecanismos de aislamiento reproductivo, tanto por barre-
ras geograficas, como citol6gicos o cromosémicos, o por sindromes y fenologia florales, sin-
dromes de polinizacion, separacién de formas sexuales y distintos sistemas de incompatibilidad,
etc. (LEVIN, 1978a; PROCTOR, 1978; WEBB, 1984; KEVAN, 1984; BARRET et al. 1997).

Aunque todavia el concepto de especie sigue siendo complejo y connota varios y dife-
rentes aspectos y puntos de vista de la biodiversidad, todos ellos asumen, que las especies son
grupos de individuos similares, pero diferentes y reconocibles de otros grupos semejantes, que
conforman poblaciones que comparten relaciones genéticas muy cercanas (HEYWOOD,
1977; GRANT, 1984; KEVAN, 1984; BARRETT et al., 1997; CRISCI, 1998). Esta intima re-
lacion entre las poblaciones de una especie, puede ser una consecuencia de la especiacién, con
o sin aislamiento reproductivo, pero siempre, producto de la acomodacién a las fuerzas o pre-
siones selectivas, donde un mismo linaje (ancestro y poblacién o poblaciones descendientes)
mantiene su identidad, frente a otros semejantes.

Es aquf en este punto donde la biologia de la polinizacién lleva implicita una serie de re-
laciones sistemdticas de forma conjunta a vegetales y animales con una base evolutiva comin,
donde dificilmente se pueda separar e ignorar la relacién de los distintos tipos de polinizado-
res y Angiospermas primitivas, desde principios del Cretécico.

La relacién entre las tendencias evolutivas de la morfologia y arquitectura floral de las
Angiospermas y la biologia de la polinizacién, como resultado de las fuerzas selectivas, obli-
gan a un andlisis historico del significado de la polinizacion en la vida de las plantas (LEVIN,
1978a, b; KEVAN, 1984; BENTON, 1993;: ENDRESS, 1994; ENDRESS & FRIIS, 1994:
RICHARDS, 1997).
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La transferencia del polen desde las anteras hasta el estigma se puede realizar por el vien-
to, como en las antiguas Gymnospermas, pero en las Angiospermas este tipo de polinizacion
se considera derivado, ya que desde el periodo Devénico se ha identificado una posible vec-
torizacién por artrépodos, mediante testigos fGsiles, al hacerse evidente la aparicion de la he-
terosporia y diversificacién palinolégica con sus distintos tipos de estructuras. Los diferentes
tipos polinicos han sugerido posibles adaptaciones que parecen encaminadas a la unién y
transporte de los granos de polen por los insectos.

Por ejemplo en el Jurdsico, junto con flores pequefias aparecen flores grandes y robustas
(mds propias de la entomofilia) en las Willansonidceas ya extinguidas.

Aunque los origenes exactos de las Angiospermas en el Creticico todavia permanecen
con alguna controversia, hay una serie de principios ampliamente aceptados que se han visto
testificados por registros fésiles de polen «clavatipollenites» desde hace unos 130-120 m.a..
confirmados también por registros de hojas y de flores, aunque mds escasos, a finales del Cre-
tacico principios del Terciario (Eoceno-Oligoceno) y aunque representan todavia flores pe-
Quenas, también se pueden relacionar con cierto tipo de insectos polinizadores (KEVAN,
1984; BENTON, 1993).

La estructura hipotética de las Angiospermas primitivas, parece estar representada ac-
tualmente por flores de la familia Magnoliaceae y otras familias herbaceas como Ranuncula-
ceae y Papaveraceae.

Todas las caracteristicas de las flores del género Magnolia se consideran el punto de par-
tida de la radiacion adaptativa en la diversidad floral y parecen representar los estados primi-
tivos no muy distantes de la estructura hipotética de las Angiospermas arcaicas, segtin una se-
rie de caracteristicas recogidas en los distintos registros fosiles (KEVAN, 1984; BENTON,
1993; RICHARDS, 1997).

Se trata de flores muy grandes, que suelen estar dispuestas de forma individual en 4rbo-
les o grandes arbustos. con los 6rganos florales dispuestos en espiral, alrededor de un eje flo-
ral alargado que recuerda al «cono» de las Gymnospermas. Estén provistas de muchos tépa-
los grandes. gruesos, venosos, generalmente blancos, sin marcas, ni pelos ni nectarios y
todavia sin sépalos ni pétalos.

Interiormente a los tépalos, se disponen los estambres también en espiral, muy numero-
sos y sin clara diferenciacién entre el filamento estaminal y las anteras. Estas, con dehiscen-
cia longitudinal y extrorsa, producen granos de polen muy grandes y con una sola apertura.

Seguidamente en el interior y de forma apical, estan los carpelos libres, numerosos, gran-
des, algunos con grandes 6vulos ortétrofos. No hay estilo y el estigma se dispone directamente
sobre el carpelo. Los frutos son foliculos secos con dehiscencia longitudinal que dejan caer
semillas grandes de color rojo que pueden atraer a pdjaros y monos.,

Como visitantes asiduos que buscan el polen como alimento, se pueden observar, los pri-
meros ordenes de insectos que aparecieron en el registro fésil del Carbonifero, Coledpteros y
Dipteros, antes de las Angiospermas y que evolucionaron més tarde, a mitad del Cretdcico,
alargando su aparato bucal para la succi6én de néctar, a Himendpteros, Lepiddpteros y Sirfi-
dos, coincidiendo con la principal radiacién y diversificacién de las Angiospermas,
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El género Magnolia no tiene otro medio de reproduccion, asi que no es extraiio que pro-
duzca flores tan grandes y con un alto y por otro lado ineficaz ratio Polen:Ovulo. Las flores
son homégamas o dbilmente protdndricas pero no suelen ofrecer semillas viables. La mayo-
ria de las especies son autoincompatibles como en las otras familias consideradas relativa-
mente primitivas, como Ranunculaceae, Papaveraceae y Theaceae con un sistema de autoin-
compatibilidad gametofitico también considerado el mas arcaico de los sistemas de
incompatibilidad.

Posteriormente, a finales del Creticico, Terciario temprano, las Angiospermas sufren una
segunda radiacién mucho mds importante en la que desarrollan el periantio (sépalos y péta-
l0s) y donde ademds se pueden observar por lo menos, tres cambios fundamentales, junto a
otros que también tienen relacion con los nuevos tipos de polinizacién y que se pueden con-
templar en la tabla 2: 1°) Diferenciacién de cliz y corola por medio de sépalos y pétalos; apa-
recen nectarios. 2°) Fusién de los pétalos para dar corolas con formas acampanadas, en trom-
peta o tubo y 3°) La simetria radial de la actinomorfia, se convierte en la simetria bilateral de
la zigomorfia.

Tabla 2. La flor de las angiospermas. Tendencias evolutivas del cretdcico tardio; segunda
radiacion: la direccién puede ser reversible (PROCTOR et al., 1996)

N° de partes florales infinito N° fijo de partes florales

Flores pequenas Flores grandes

Flores pequeiias en inflorescencias

Inflorescencias con flores pequenas Inflorescencias especializadas con flores
funcionalmente diferentes (Apiaceae, Asteraceae)

Ovario supero Ovario infero
Flores con polen como alimento Flores con néctar como premio -
Flores hermafroditas Monoecia, dioecia y diclinia
Auto-incompatibilidad multialélica Auto-compatibilidad
Auto-compatibilidad Heterostilia
Polinizacién por pequefios insectos no Polinizacion anemégama e insectos especializados:

especializados (escarabajos, avispas, moscas) | escarabajos, avispas y moscas de larga probéscide

Polinizacién especializada por avispas y moscas| Polinizacién especializada por abejas, mariposas

de larga probéscide y mariposas nocturnas

Polinizacién por abejas y mariposas Polinizacién por pdjaros
Polinizacién por mariposas nocturnas Polinizacién por murciélagos
Polinizacién por pdjaros Polinizacién por murciélagos
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6.2. SINDROMES FLORALES Y POLINIZADORES. TENDENCIAS
EVOLUTIVAS. COEVOLUCION

Como ya se ha dicho anteriormente, las tendencias evolutivas de las distintas formas y
arquitectura floral se identifican como un incremento hacia una mayor eficacia y precisién en
la polinizacién, al mismo tiempo que se produce un mayor aislamiento reproductivo (LEVIN,
1978a, b: KEVAN, 1984).

La importancia del carpelo cerrado como una proteccién para los vulos y semillas zo6-
coras, o para la seleccién del polen evitando la auto-fecundacién no parece contradecir el ori-
gen Magnoliaceo de las Angiospermas, frente a la presencia de flores unisexuales, anemdofi-
las y apétalas de las Hammamelidaceae y otras familias, donde la zoofilia se considera la
condicién derivada. De todas formas esta condicién anemdfila se ha visto evolucionar inde-
pendientemente en otros grupos diferentes.

Respecto al tipo de polinizacién la importancia del nimero de piezas florales, aunque no
estd del todo claro, se ha visto importante en las dicotiledéneas con flores normalmente de cin-
co piezas, a veces cuatro y solo ocasionalmente tres, en relacién a las monocotiledéneas con
flores normalmente de tres piezas y mds raramente cuatro.

Por otro lado, la posicién del ovario en el nivel taxonémico de familia, estd relacionada
al parecer con la forma floral y modo de obtener la recompensa el polinizador. Los sindromes
de polinizacién floral generalmente mds aceptados estdn descritos por FAEGRI & VAN DER
PIJL, (1971); PROCTOR & YEO, (1973); RICHARDS, (1978); FAEGRI, (1978); PROC-
TOR et al., (1996), etc.: donde la flor primitiva mas generalizada se identifica con la forma
plana de disco o copa, con gran nimero de estambres y pistilos que es polinizada por una se-
rie de insectos indeterminados del suelo, como escarabajos masticadores consumidores de po-
len asi como de otras partes y secreciones de la flor (BERNHARDT, 2000).

Las moscas son importantes polinizadores que polinizan esta forma floral primitiva de
infinitas piezas y también otras formas de menor nimero de piezas y que también son polini-
zadas por otros insectos, ya que no poseen restricciones en la obtencién de la recompensa. De
todas formas, hay especies especializadas a la polinizacién por moscas (Araceae, Dracuncu-
lus, Stapelia, etc.) con coloraciones miméticas y olores a estiercol, carrona, hongos o vegeta-
cién podrida, que atraen a las especies apropiadas.

También hay moscas con aparato bucal especializado a las flores largamente tubulares,
como las que presenta el genero Ceropegia (Asclepiadaceae) que atraen a estos insectos pro-
duciendo un olor especifico para luego atraparlos por un periodo de tiempo, mediante una es-
pecie de papilas conicas en el interior de los 16bulos de la corola. Después de uno o dos dias,
por un cambio de posicién de los 16bulos que se abren, las flores dejan escapar a las moscas,
llevindose las polinias o unidades de dispersi6n a otra flor (PROCTOR & YEO, 1973). En
Canarias puede que este requerimiento de polinizacién sea uno de los factores limitantes de
las especies endémicas amenazadas del género Ceropegia.

La tendencia evolutiva més importante de las flores es la de estrecharse, y de disco o co-
pa pasar a campana o embudo y tubo, aumentando asf las restricciones a determinados poli-
nizadores para entrar en su interior. En las flores grandes y acampanadas generalmente sim-
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pétalas, los insectos tienen que arrastrarse para poder alimentarse de los recursos florales pe-
ro de tal manera que tocan obligadamente los espor6filos. A menudo son polinizadas por abe-
Jas y también por otros insectos visitantes de las especies con flores en embudo como Con-
volvulus, Datura, Muscari, etc. polinizadores mds especializados como las mariposas,
polillas, etc. (PROCTOR & YEOQ., 1973; PROCTOR et al., 1996). Las flores con forma de
trompeta, salviforme o coripétalas similares (Brassicaceae, algunas Boraginaceae, Plumbagi-
naceae, etc.) se caracterizan por la polinizacién por insectos que se posan y que permanecen
sobre la plataforma formada por los 16bulos de la corola, introduciendo sus probdscides den-
tro del tubo de la corola, para alimentarse y tocando tanto anteras como estigmas. Es tipico de
las mariposas y algunas moscas y abejas de proboscides medias a largas.

Las flores tubulares como las de Nicotiana glauca (Solanaceae) son polinizadas por insec-
tos de largas probéscides que revolotean y permanecen encima de la flor o colgando de ella.

Las flores personadas o bilabiadas son generalmente tubulares, zigomérficas y con si-
metria bilateral como Labiatae, Scrophulariaceae, Acanthaceae, algunas Boraginaceae, etc.
En la mayoria de ellas, los érganos sexuales de la flor estdn en la parte superior y se dice que
la polinizacién tiene lugar de forma nototribica o por los dorsos de los polinizadores. En ellas
los polinizadores suelen forzar su entrada a las flores separando el labio superior del inferior
y luego se deslizan hacia el interior (KEVAN, 1984: RICHARDS, 1997),

Las flores con estandarte, tipicas de las leguminosas pero que también se pueden consi-
derar de forma no tan marcada en otras familias como Geraniaceae. Papaveraceae, etc. son po-
linizadas como las anteriores pero de forma «esternotribica» o con el polen colocado en posi-
cién ventral del insecto polinizador.

Todas estas tendencias evolutivas originadas generalmente en el Terciario medio tienen
como polinizadores a insectos Himendpteros y Dipteros especializados, Lepiddpteros y tam-
bién cierto tipo de pdjaros especializados como 10s colibri.

Suelen tener importancia taxonémica a niveles de género e inferiores, segiin grados de
simpetalia floral, actinomorfia, zigomorffa, etc. En Canarias, se puede citar como uno de los
ejemplos mas importantes de diversificacién segun modelos diferentes de sindromes de poli-
nizacion, los géneros Echium (Boraginaceae), Teucrium (Lamiaceae), Lotus (Leguminosae),
Isoplexis y Scrophularia (Scrophulariaceae), y Canarina ( Campanulaceae), uno de los aspec-
tos mas estudiados de la Biologia Reproductiva en Canarias (OLESEN, 1985, 1988; OLESEN
et al., 1998).

La aparicién de la existencia de recursos y recompensas para los polinizadores se debe
considerar ademds desde los niveles de comunidad vegetal.

6.3. UNIDADES POLINICAS DE DISPERSION Y TIPOS DE POLINIZACION

En las Angiospermas los granos de polen tienen diferentes formas de dispersarse segtin
distintos tipos de unidades o agregados polinicos, asociacién variable de granos de polen y se-
gln diferentes vectores de dispersién (CRUDEN & JENSEN, 1979: PACINI & FRANCHI,
1998; PACINI, 2000; HESSE et al., 2000). Los principales modelos de unidades polinicas de
dispersién se pueden observar en la tabla 3.
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Tabla 3. Unidades polinicas de dispersién y tipos de polinizacién (PACINI & FRANCHI
1998). A) dispersion independiente de los granos de polen en ménadas. B) agrupaciones po-
linicas filamentosas enmaraiiadas, tipicas de plantes acudticas; C, D y E) agrupaciones poli-
nicas adheridas por sustancias viscosas derivadas de las células del tapete como: pollenkitt
muy comiin y generalizado tanto en Dicotiledoneas como en Monocotiledoneas, trifina cono-
cida solo en Brassicaceae, viscin-thread o fibras conectivas de esporopolenina y elastoviscin
en algunas Orchidaceae y Asclepiadaceae; F) agrupaciones de polen en tétradas compartien-
do paredes comunes; G, H y K) agrupaciones de tétradas adheridas por sustancias viscosas de-
rivadas de las células del tapete; I, L y M) agrupaciones de tétradas compartiendo paredes co-
munes: poliadas, massulas y polinias.

Tipos de Polinizaciéon
; =
TIPOS DE UNIDAD POLINICA s |a T @81 alE
e8| 1|31
g | B = E| &
= == = ] @)
A. Monadas (aire y superficie acudtica) X X
B. Ménadas muy elongadas y enmarafiadas (submarina) X
C. Ménadas agrupadas por «pollenkitt» o trifina X X X X
D. Ménadas agrupadas por «viscin threads» X
E. Ménadas agrupadas por «elastoviscin» X
F. Polen en Tétradas X
G. Tétradas agrupadas por «pollenkitt» ® X
H. Tétradas agrupadas por «viscin threads» X X
I. Poliadas X X
J. Tétradas unidas por una delgada capa de calosa (pA) X
K. Tétradas agrupadas por «elastoviscin» (pB) X
L. Massulas: tétradas agrupadas con paredes comunes (pC) X
M. Polinias: tétradas agrupadas en polinium con exina externa X

La tremenda diversidad que presentan estos agregados polinicos, se piensa que puede ser
debido a varios factores: como mecanismos que eliminan la competencia entre polinizadores,
0 mecanismos para transportar el polen necesario y fecundar ovarios con gran cantidad de
6vulos para lo cual se requiere polinizadores especificamente programados.

El origen, naturaleza, distribucion sistemadtica y variabilidad de las distintas estructuras
conectivas de los granos de polen, dentro de las unidades de dispersion, es diferente y tiene
distintas funciones en relacién al proceso de polinizacién. Por un lado, en la formacion de las
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agrupaciones polinicas pueden intervenir fibras conectivas de esporopolenina como las «vis-
cin threads» y por otro lado, se han observado conexiones polinicas dentro de la antera a mo-
do de «pollen basket» en las Boraginaceae (Echium) y Scrophulariaceae, que en Echium, al
menos, estd formado por elementos celulares de las regiones septales modificadas y actda co-
mo un agente de presentacion de polen (HESSE et al., 2000).

Mientras el polen de la mayoria de las Gymnospermas se caracteriza por tener un ba-
jo contenido acuoso y periodo de dormancia durante la dispersion, algunas Angiospermas
tienen pélenes con alrededor de un 70% de agua y no tienen periodo alguno de dormancia,
lo que implica que este tipo de polen, necesita encontrar un estigma receptivo compatible,
en poco tiempo. Esta caracteristica aumenta la capacidad competitiva del gametofito mas-
culino, lo cual parece haber sido determinante para el éxito evolutivo de las Angiospermas.
Cuando aumenta el nimero de 6vulos por ovario, la capacidad competitiva del polen dis-
minuye, aumentando la capacidad competitiva del gametofito femenino. Es importante la
longevidad y viabilidad del polen que también estd relacionada con los distintos tipos de po-
linizacion.

El caricter entomdfilo de las primitivas Angiospermas, ampliamente reconocido, ha re-
vertido muchas veces en el curso de la evolucién, a la anemofilia e hidrofilia, lo cual se pue-
de explicar como mecanismo para evitar la competencia de las especies vegetales ante los po-
linizadores o como un recurso de algunos grupos taxonémicos propios de las zonas alpinas de
las regiones templadas donde los polinizadores son escasos o ausentes.

El nimero de granos de polen por 6vulo, producido en una flor o ratio Polen:Ovulo
(CRUDEN, 1977) debidamente interpretado, es una de las referencias que se pueden usar pa-
ra predecir los sistemas de cruzamiento de las plantas o niveles de auto-alogamia. Reciente-
mente se han hecho estudios para revisar y determinar las fuerzas selectivas que pueden in-
fluir en esta relacion, incluyendo la talla del polen, drea del estigma y del polinizador en
relacion a los sistemas de cruzamiento, sistemas sexuales, vectores de polinizacion, unidades
de dispersién, coexistencia de polen y néctar como recompensa en una flor o sélo polen co-
mo tnica recompensa y presentacion primaria o secundaria del polen (BARRETT et al., 1997;
CRUDEN, 2000).

Los resultados han mostrado una disminucién notable del nimero de granos desde la xe-
nogamia obligada a la facultativa, hasta la autogamia, y desde la anemofilia a la zoofilia que
varfa segiin los vectores animales, desde especies con tetradas, poliadas o polinias hacia las
especies con monadas como unidades de dispersion. Desde especies con solo polen como re-
compensa hasta las que poseen polen y néctar. No se han encontrado diferencias entre las es-
pecies con presentaciones de polen primarias y las que poseen presentacion secundaria.

Los distintos tipos de unidades de dispersion se consideran con origen polifilético dis-
tante y suelen estar relacionados con determinados tipos de polinizacién, asi como a la canti-
dad de 6vulos por ovario. Generalmente la mayoria de las especies anemdfilas tienen un solo
dvulo por ovario.

La dispersiéon de muchos de los tipos de unidades polinicas le corresponden a insectos

que pueden variar en su especificidad y pueden ser atraidos por diferentes mecanismos y sin-
dromes de polinizacién.
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6.4. INFLORESCENCIA, TAMANO Y ARQUITECTURA. ANTIA

El significado adaptativo de los diferentes tipos de inflorescencias en las plantas con flo-
res ha sido enormemente ignorado hasta hace unos afios (WYATT., 1982). Los escasos traba-
jos de investigacién publicados de los aspectos adaptativos en las disposiciones florales su-
gieren que el nimero de flores y su colocacion espacial y temporal, determinan distintos
niveles de polinizacién y fructificacién en las poblaciones naturales.

Las necesidades de las plantas y la relacién con la arquitectura de la inflorescencia, han
sido frecuentemente conflictivas concluyendo de manera casi generalizada en una solucién
evolutiva que maximiza la contribucién genética de una planta individual a la siguiente gene-
raci6n. Estas necesidades incluyen la atraccién por el polinizador, frente a la competicién de
granos en el pistilo y ovario, dispersin de frutos frente a depredacién de frutos. y la disposi-
cion de recursos vegetativos frente a los reproductivos.

En la mayoria de los casos se ha observado que, el tamafio de inflorescencia mds exito-
so en la produccién de frutos es también el mds frecuente en las poblaciones naturales. Ade-
mas de afectar a la cantidad de descendencia, la arquitectura de la inflorescencia afecta a la
vez, a la calidad de la misma, de la misma manera que la autogamia en relacion a la alogamia
(WYATT, 1982; LEDE & WEBERING, 1995).

Para establecer la funcién de las grandes inflorescencias multifloras se han dado las ex-
plicaciones mds obvias, como la de aumentar la atraccién de los polinizadores, ya que la ima-
gen conjunta de este tipo de inflorescencias, visual u olfativa, presumiblemente incrementa la
distancia sobre la cual puede ser detectada por los polinizadores.

El término latino «anthium» fue introducido por FAEGRI & VAN DER PIJL (1971) pa-
ra describir las unidades atrayentes compuestas por flores. Este término se puede referir tanto
a una inflorescencia como a todas las especies en flor de los prados alpinos y también a un dr-
bol en plena floracién. Se podria extender a densas llanuras de plantas en flor, particularmen-
te si son rizomatosas. Los efectos acerca del tamafio se muestran como el mayor atractivo de
las grandes antias o inflorescencias, para polinizadores como los abejorros y los de hierbas y
flores drticas para los polinizadores en general.

Las antias o distintas unidades funcionales de floraci6n en arbustos, drboles o plantas con
crecimiento almohadillado no han sido bien explicadas hasta el momento. Cuanto mayor se-
an los conocimientos de los movimientos alimenticios de los polinizadores a través de estu-
dios de campo, se podrén establecer mejores relaciones entre las distintas formas de creci-
miento y los tipos de flor (KEVAN, 1984).

La situacién de la flor en la inflorescencia es importante para el nivel de alogamia y fe-
cundacién, ya que las abejas y otros polinizadores visitan las inflorescencias altas y tienden a
comenzar desde la base hacia arriba. Las flores de estas inflorescencias tienden a ser protran-
dricas y asi mientras la base de las inflorescencias estd en estado femenino, las flores del ex-
tremo estdn en fase masculina y desde ahi transfieren el polen a la préxima planta.

La parte de la inflorescencia con flores femeninas receptivas es importante, como lo es
la parte polinifera dadora de polen. Los polinizadores acumularian suficiente polen para poli-
nizar todas las flores en estado femenino de la siguiente inflorescencia o planta. Lo mismo pa-
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sa en inflorescencias con disposicién horizontal linear como muestran algunos estudios de
transporte en inflorescencias capituladas donde el polen cargado por la abeja visitante es de-
positado efectivamente en los flésculos de la proxima cabezuela visitada.

Se conoce como caulifloria, a la presentacién de flores en los troncos 0 limbos de las ho-
Jas, bastante comuin al parecer en los bosques pluviales tropicales. Los polinizadores como, mur-
ciélagos o pequenas moscas de agua, vuelan debajo de la cipula de los drboles con lo cual vue-
lan en lugares restringidos. Asociado con esto puede estar en parte la necesidad de uniones
solidas para sus frutos inusualmente pesados y dispersion de sus semillas (a menudo también
mediante murciélagos) desde que los frutos generalmente grandes estdn maduros, mis que ser
un mecanismo para evitar la competicién de los polinizadores en la béveda del bosque pluvial.

La morfologia de la inflorescencia puede ser compleja a veces con superposicion de di-
ferentes patrones como en las astericeas y las podceas. Desde un punto de vista evolutivo pa-
rece que las inflorescencias van desde las de flores separadas a las de una agrupacion simple-
mente por la condensacién o elongacién de los entrenudos que depende del ambiente fisico
para los tipos de inflorescencias representados por la flora de un hébitat en particular.

6.5. GINECEO Y POLINIZACION

El éxito de la polinizacién puede estar controlado asimismo por el gineceo a través de la
competencia que se ejerce nada mds llegar los distintos granos de polen a la superficie del es-
tigma.

La competencia de los granos de polen para poder germinar, que comienza en la super-
ficie del estigma de las plantas, puede ser debida sencillamente a razones de relacion de can-
tidad de granos y espacio disponible, o a razones de relacién de calidad de los granos y me-
canismos de autoincompatibilidad.

Los sistemas de incompatibilidad que limitan el proceso de fecundacién y pueden reper-
cutir en la formacién de frutos y semillas de diferentes maneras, dependen de los mecanismos
de control segiin los distintos tipos de autoincompatibilidad como se vera en el préximo apar-
tado. Segiin el control de la autoincompatibilidad sea de cardcter gametofitico, esporofitico
y/o mixto o tardio, el gineceo puede seguir controlando el crecimiento de los distintos tubos
polinicos a lo largo del estilo, y asimismo el poder entrar en el 6vulo Yy posteriormente el con-
trol de la aborcién selectiva de embriones después de la fecundacion, e incluso a lo largo del
crecimiento de plantulas hasta que se convierten en individuos adultos.

6.6.  FLUJO GENICO: POLINIZACION Y DISPERSION CON RELACION
A LA POBLACION NATURAL

El estudio del significado de la polinizacién en la vida de las plantas tiene como finali-
dad analizar cuando la cantidad y transporte polinico se puede convertir en un factor limitan-
te del éxito reproductivo de la poblacién natural con relacién a la produccion y calidad de las
semillas (RICHARDS, 1986, 1997; HERRERA, 1989; PROCTOR et al.. 1996; HARDER &
BARRETT, 1996: BRIGGS & WALTERS, 1997; LARSON & BARRETT, 2000).
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El ciclo vital de una planta empieza desde la germinacion de una semilla, su esta-
blecimiento como plantula, crecimiento vegetativo y cuando llega a adulto con la floracién se
prepara para la formacién y dispersién de semillas y/o frutos. Cada uno de estos pasos es vi-
tal para la supervivencia de las poblaciones naturales, y algunos de los factores limitantes mas
importantes del ciclo vital se suelen encontrar en algunas de las fases del largo y a veces com-
plejo proceso de polinizacidn.

El flujo génico en las poblaciones naturales, vital para cualquier ser vivo, se lleva a ca-
bo en las plantas mediante los procesos de polinizacion y dispersion del polen, asi como de
los frutos y semillas, siendo determinantes en los sistemas de cruzamiento y configuracién ge-
nética de la poblacién o poblaciones, segtin la formas de crecimiento o duracién del ciclo vi-
tal de las distintas especies.

La polinizacién es la tinica via por la que una planta se relaciona y mantiene contacto con
las demads y es la fase en la que los genes se pueden reagrupar y distribuir para la siguiente ge-
neracion, constituye por tanto el punto de partida para el cambio evolutivo. Los diferentes mo-
do de polinizacién y dispersion de semillas tendrdn un profundo impacto en las migraciones
del flujo genético de las poblaciones y por tanto en los procesos de mantenimiento de las mis-
mas y evolucion.

Para las especies fugaces de ciclo vital corto, el periodo de floracién y polinizacion es de
crucial importancia para la proxima generacién, pero en las plantas longevas de ciclos largos
y que ademds alternan con reproduccion vegetativa, la polinizacion no va a desempeiiar un pa-
pel tan decisivo, salvo en los casos de muerte de individuos o en periodos de colonizacién.

Muchas veces del éxito de la polinizacion depende la variabilidad y calidad de las semi-
llas formadas y futuros individuos, constituyendo un nexo vital para la persistencia de la ma-
yoria de las poblaciones. Para las especies con flores hermafroditas tanto en casos de auto-po-
linizacion y autogamia como en casos de polinizacion cruzada o alogamia s.1, la formacion
de frutos y semillas requiere una gran inversion de nutrientes y energia, y el paso de un tipo
al otro dependerd de las distintas presiones de seleccion.

La determinacidon exacta de la medida y magnitud de la polinizacién como factor limi-
tante en la formacion de frutos y semillas es dificil de precisar, ya que al mismo tiempo la dis-
ponibilidad de recursos en la formacion de semillas, estd intimamente relacionada y varia con
los grupos taxondmicos, dreas geogréficas y entre ciclos reproductivos de afios contiguos. Asi
que, salvo en los casos donde la escasez de polinizadores sea extremadamente grave, es difi-
cil cuantificar la relacion causa-efecto. Lo que si se sabe es que la formacién de frutos y se-
millas también depende en gran medida del comportamiento y eficacia de los polinizadores.
En principio se espera que pdjaros, murciélagos y pequefios mamiferos sean mds efectivos y
transporten mayor cantidad de polen que los pequenos insectos y de la misma manera, las mi-
graciones del flujo génico estardn sujetas a la distancia de los vuelos y capacidad de movi-
miento de los polinizadores o agentes de dispersion.

Por otro lado la disponibilidad de recursos masculinos también esta controlada por el gi-
neceo a través de los sistemas de autoincompatibilidad que limitan el proceso de fecundacién,
y pueden repercutir en la formacion de frutos y semillas que dependen asimismo de los me-
canismos de control segtin los distintos tipos de autoincompatibilidad, como se ha comentado
anteriormente y se verd en el siguiente apartado.
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7. SISTEMAS DE AUTOINCOMPATIBILIDAD. FLOR
Y HETEROMORFISMOS. SISTEMAS DE INCOMPATIBILIDAD
MIXTOS. AUTOINCOMPATIBILIDAD TARDIA

La forma mds comiin de evitar la auto-fertilizacién para las especies hermafroditas, es
mediante la barrera fisiol6gica de los sistemas de auto-compatibilidad que dificultan o impo-
sibilitan que una misma flor se auto-fecunde. aunque sea abundantemente auto-polinizada.
Posiblemente haya sido la manera mds comuin de hacerlo desde los primeros tiempos.

La autoincompatibilidad le da a las plantas la capacidad de diferenciar su propio polen
para rechazarlo, del polen de las flores de otros individuos. para permitir que este dltimo ger-
mine y fecunde a sus Gvulos.

La presencia o ausencia de los sistemas de autoincompatibilidad comiinmente es ficil de
detectar, pero no los detalles de los distintos mecanismos para los que haria falta estudios fi-
siolégicos con técnicas de microscopia de fluorescencia y técnicas moleculares.

Hay relativamente pocos estudios experimentales de incompatibilidad y generalmente bue-
na parte de lo escrito se ha realizado a partir de extrapolaciones. Los primeros estudios experi-
mentales se deben a Darwin, pero no fue hasta los afios 1913 y 1921 (GIBBS, 1988; BRIGGS
& WALTERS, 1997) cuando quedo genéticamente demostrada y de forma més clara.

En la actualidad los sistemas de incompatibilidad no se clasifican en dos grandes grupos
como se hacfa tradicionalmente (gametofiticos y esporofiticos) pues aunque los mecanismos
de control se ejerzan desde el gametofito o esporofito, las bases genéticas y los procesos de
reconocimiento en los distintos tdxones son muy variados, complejos e incluso de naturaleza
mixta entre unos y otros.

Actualmente estd la tendencia a englobarlos en cuatro grandes tipos: autoincompatibili-
dad gametofitica, autoincompatibilidad esporofitica homomérfica, autoincompatibilidad es-
porofitica heteromérfica, y un grupo de mecanismos o sistemas mixtos que se agrupan con el
nombre de autoincompatibilidad tardia y criptica (fig. 5; tabla 4).

En cada uno de ellos se han encontrado variaciones que todavia no estdn del todo claras y
necesitan de mucha mds investigacién a todos los niveles (GIBBS, 1986, 1988; RICHARDS,
1986, 1997: SEAVEY & BAWA, 1986: DAFNI. 1992; etc.).

7.1.  AUTOINCOMPATIBILIDAD GAMETOFITICA

Este sistema encabeza una variedad de mecanismos en los que el grano de polen es recono-
cido durante el crecimiento del tubo polinico a lo largo del estilo, donde se rechaza y bloquea. Es
un sistema multialélico en la poblacién, con un nimero variable de loci (de uno a cuatro), se ma-
nifiesta con individuos homomérficos, polen con dos nicleos ¥ presenta estigmas de tipo himedo.

Se conoce en un rango de més de 70 familias, y es tipico en taxones de Oenothera (Ona-
graceae), Trifolium (Leguminosae), Papaver (Papaveraceae), Prunus (Roaceae). Nicotiana y
Solanum (Solanaceae), Lilium (Liliaceae), algunas Cistdceas, Escrofularidceas, Ranunculi-
ceas, Gramineas, etc.
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Tabla4. Sistemas de incom
(DAFNI, 1992),

patibilidad. Clasificacién tradicional. Caracterfsticas principales

CARACTER

GAMETOFITICO

ESPOROFITICO

Control genético

> 1 locus multialélico

> | locus multialélico

I locus dialélico

Lugar de interrupcién Estilo estigma (superficie)
T3 Estigma Hiimedo Seco k)
Proteina estigmitica - -
Polen Bicelular Tricelular
L Flor Homomorfica Heteromérfica

El mecanismo de contro

miento del tubo polinico a lo largo del estilo,

explicacion genética parte de

gen S, responsable de la incompatibilidad y com

1 mejor conocido es el que reconoce al polen durante el creci-

pero lo paraliza antes de su llegada al 6vulo. La

la base de que cada planta tiene que ser heterozigdtica para el

duos pueden llevar alelos diferentes.

o el sistema es multialélico, distintos indivi-

Las células del estilo, diploides con dos alelos, reconocen al alelo que lleva el niicleo del
tubo polinico, dominio del gametofito. Si es el mismo, lo rechazan y el tubo va frenando has-
ta que se para por oclusion de la calosa; si el alelo del polen es diferente, el crecimiento con-
tinua normalmente para que la fecundaci6n tenga lugar.

En las gramineas, se manifiesta un poco diferente. El reconocimiento suele ser en la
superficie del estigma y el tubo polinico se bloquea al penetrarlo, por lo que suele resultar
parecida ocurre en otras familias de monocotiledéneas, Com-
Onagraceae (Oenothera) donde el reconocimiento tiene lugar

bastante eficiente. De forma
melinaceae (Tradescantia) y

a nivel de las papilas estigmaticas y el bl

estigma.

Este sistema de incompatibilidad, ha sido estudi

0queo del tubo se produce apenas por debajo del

ado genéticamente en pocos tdxones. En

Papaver (Papaveraceae), Trifolium (Fabaceae) y muchas otras familias parece estar controla-
do por un solo locus genético. En Papaver rhoeas se han descubierto de 25 a 45 alelos en las
poblaciones naturales, de esta manera una planta puede ser compatible con alrededor del 80%
de los individuos y totalmente incompatible con menos del 5% de los individuos.

En las gramineas, un poco mis complejo, parece estar controlado por dos loci, en espe-
cies de Ranunculus (Ranunculaceae) portres, en Beta por cuatro, de manera que cuantos mds
habrd més posibilidad de encontrar m4s individuos compatibles
¢ control genético de los mecanismos multiloci esta muy poco

loci intervengan en el control,
en la poblacion. El proceso d
conocido y probablemente no

es igual al mecanismo de uno solo.
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7.2. SISTEMA DE AUTOINCOMPATIBILIDAD ESPOROFITICO
HOMOMORFICO

En este modelo de incompatibilidad, también multialélico, el lugar de reconocimiento,
siempre tiene lugar en la superficie del estigma, al ser una proteina que se encuentra en la cu-
bierta del grano de polen, la responsable de dicho reconocimiento (GIBBS, 1986).

Esta proteina de reconocimiento procede de las células del tapete y se encuentra en la ec-
texina del polen dominio del esporofito, y de ahi la denominacién de este sistema de incom-
patibilidad.

El mecanismo de control lo ejerce el esporofito (con la implicacion de los dos alelos) y
necesita asumir la relacion de recesividad/dominancia entre las series de alelos de la pobla-
cién. El crecimiento del tubo polinico se bloquea desde el principio, antes de entrar o al en-
trar, impidiendo la penetracién, por lo que se considera uno de los sistemas mds eficientes.

Es caracteristico de dos de las mayores y mas importantes familias de Angiospermas:
Brassicaceae y Asteraceae. También aparece en algunos miembros de Convolvulaceae y Be-
tulaceae pero se necesitan mds estudios que confirmen que es el mismo tipo de sistema
(GIBBS, 1986, 1988) lo mismo para Caryophyllaceae (Cerastium) con un mecanismo inter-
medio en relacidn al del sistema gametofitico.

En cruciferas y compuestas, y probablemente alguna otra familia, estd involucrado un
solo locus y es también un sistema multialélico, habiéndose identificado en Brassicaceae
hasta 34 alelos. Estd considerado como uno de los sistemas mds eficientes donde cada
miembro de la poblacién se podria cruzar con la mayoria de los individuos, pero no con los
mis allegados.

Mencién especial merecen los géneros endémicos de Canarias, Parolinia (Brassicaceae)
y Argyranthemum (Asteraceae) presuntamente con este sistema de autoincompatibilidad, ac-
tualmente en estudio en el Jardin Botdnico Viera y Clavijo.

7.3.  SISTEMA DE AUTOINCOMPATIBILIDAD ESPOROFITICO
HETEROMORFICO (DIALELICO)

Se ha encontrado otro sistema esporofitico que es dialélico, que ademas tiene asociadas
diferencias estructurales fenotipicas y se manifiesta como heteromérfico. Estd asociado a es-
tigmas secos y polen con tres nicleos. Generalmente hace referencia a la existencia de dos o
tres tipos de individuos, dentro de una misma poblacidn, segiin diferencias estructurales de la
flor y se conoce de forma generalizada como heterostilia, pudiendo reconocer algunas va-
riantes. Las modalidades del sistema heteromoérfico, se encuentran en todo tipo de habitats,
desde el desértico al acudtico y desde los tropicos al artico, y generalmente estd asociado al
hébito perenne frecuentemente herbiceo. )

No suele ocurrir en grupos taxondmicos con flores de estructura primitiva, con simetria
radial, pétalos soldados, entoméfilas, generalmente con pocos estambres que necesitan poli-
nizadores. Ha evolucionado muchas veces incluso dentro de la misma familia (Rubiaceae).
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El caso mds familiar se refiere a la distilia o los dos tipos de flor encontrados por Darwin
segun la posicion y altura del estilo y anteras, en una poblacién de Primula veris (Primulace-
ae). La forma «pin», longistila, tiene el estilo mucho mds alto con el estigma visible y las an-
teras mucho mds bajas, y por el contrario, la forma «thrum», brevistila, siempre tiene el pisti-
lo muy bajo rodeado por anteras altas de filamentos largos.

Las c€lulas de las papilas estigmdticas «pin» suelen ser més largas que las del estigma
«thrum» que ademds morfol6gicamente tiende a ser mucho mas papiloso.

La talla de los granos de polen también suele ser diferente, pero a la inversa, las anteras
«pin» producen polen de talla mds pequefia pero en mucha mayor cantidad, més del doble que
las anteras «thrum» (GANDERS, 1979; DAFNI, 1992; RICHARDS, 1997).

La heterostilia puede presentar ligeras variantes dentro de la misma familia y estd citada
para unas 25 familias de Angiospermas (DULBERGER, 1970; GANDERS, 1979; MCCALL,
1996: GUITIAN et al.. 1998: BARRETT et al., 2000), entre las que se encuentran las Rubid-
ceas con una gran representacion de géneros, entre los que se encuentran los posibles parien-
tes continentales de Phyllis y Plocama (Anthospermum y Paederia), Boraginaceae (Anchusa,
Pulmonaria, Lithospermum, etc.), Hypericaceae (Hypericum), Lamiaceae (Salvia), Oleaceae
(Jasminum), etc. Cada una con ligeras diferencias segtn los grupos.

Un segundo caso se refiere a la tristilia presente en solo cinco familias de Angiosper-
mas, Oxalidaceae, Lytraceae, Ponderiaceae y Amarilidaceae, donde Darwin observé, tres
clases de individuos de una misma poblacién, con tres tipos de flor diferentes segtin tres al-
turas de estilos y tres posiciones alternativas de anteras. Los distintos tipos de flor en la
misma especie, fueron el sujeto de los mds famosos estudios de Darwin, que descubri6 y
llevé a cabo experimentos con las formas «pin» y «thrum» de Primula veris. Descubrié la
existencia de heterostilia en unas 14 familias con los casos de distilia y tristilia. Los cruces
entre flores de distinto tipo produjeron abundantes semillas y los autocruces o cruces entre
los mismos tipos de flor, apenas dieron semillas. Esto y otros experimentos llevaron a Dar-
win a que la distilia y en general los heteromorfismos son mecanismos que favorecen y obli-
gan a la polinizacion cruzada.

La heteromorfia estd asociada a un sistema de autoincompatibilidad parecido al esporo-
fitico homomorfo pero menos eficaz, en donde los autocruces y cruces del mismo morfo no
proliferan casi nunca, a excepcién de algunos casos de distilia.

El mecanismo de control y reconocimiento entre estigma y polen es complicado y suele
ser diferente en cada caso.

En algunas especies de Primula, los tubos polinicos iniciales de las formas brevistilas y
longistilas no suelen penetrar el estigma pero en otras especies, los tubos polinicos de algunas
formas longistilas, «pin», suelen penetrar el estigma y a veces incluso, pueden llegar a la ba-
se del estilo (GIBBS, 1986; RICHARDS, 1986, 1997). '

Los sitios de inhibici6n suelen diferir entre los morfos de una misma especie y uno
de ellos indistintamente, suele ser mds complejo, con dos o tres lugares de inhibicién. Ge-
neralmente, las especies mds estrechamente relacionadas tienen modelos similares de in-
hibicioén.
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En familias como Boraginaceae y Plumbaginaceae, con géneros heteromérficos, el reco-
nocimiento del polen «no legitimo» ha evolucionado mediante un sistema mecénico de ma-
nera diferente.

En el caso del género Pulmonaria (Boraginaceae) como otros muchos de la familia, en-
tre los que se encuentra Echium, tienen papilas estigmdticas a modo de «chincheta» que pue-
den actuar de filtro, pues los granos de polen solo pueden hidratarse y germinar cuando se en-
cuentran en los huecos interiores de las mismas.

El polen «thrum», de talla mayor que el «pin», si se auto-poliniza con su estigma «th-
rum», de espacios interpapilares tan estrechos le hardan de barrera y no le permitirdn su entra-
da, mientras que si podran dejar pasar y germinar al polen «pin», de talla menor.

A veces en los estigmas «pin» l6gicamente se puede infiltrar algin polen del mismo mor-
fo, pero suele ser bloqueado en el estilo.

En la misma familia, el género Anchusa con papilas estigmadticas similares, el mecanis-
mo no estd claro y la reaccién de autoincompatibilidad parece estar controlada por un sistema
multialélico en vez de dialélico.

La heterostilia parece tener el tipo de autoincompatibilidad menos eficiente, ya que pue-
de fallar bastantes veces, sobretodo en las plantas longistilas «pin»; y en segundo lugar, por-
que una planta sola puede fertilizar a la mitad o 2/3 de la poblacién.

En Canarias es un tema que estd absolutamente inexplorado y merece atencién en fami-
lias que lo presentan y que tienen especies endémicas amenazadas, dada su posible implica-
cién en el éxito reproductivo de las poblaciones naturales. GANDERS (1979) con una larga
relacion de familias y géneros que presentan heterostilia diferencia los casos de distilia y tris-
tilia que se debiera tener en cuenta para ir a la bisqueda y detectar estos sindromes florales en
familias y géneros con especies en peligro. Presentes en Canarias, Acanthaceae (a explorar en
Ixanthus género endémico), Boraginaceae (Anchusa, Arnebia) Fabaceae, Gentianaceae, Hy-
pericaceae (Hypericum), Oleaceae (Jasminum), Plumbaginaceae (Armeria, Limonium), Poly-
gonaceae, Santalaceae (a tener en cuenta en Kunkeliella, género endémico con tres endemis-
mos en peligro) y Rubiaceae con mds de 100 géneros, entre otras.

El tercer caso observado se refiere a un tipo de dimorfismo floral dialélico con dos tipos
de individuos que muestran flores dimoérficas generalmente homostilas, pero que al micros-
copio dptico pueden diferenciar dos clases de estigmas asociados a dos tipos de polen. Se ha
encontrado en la familia Plumbaginaceae, géneros Armeria y Limonium.

La forma floral llamada «pap» tiene el estigma papiloso con protuberancias y produce
polen B de reticulo fino, la forma «cob» presenta las papilas estigmdticas a modo de «pifia de
millo» 0 mazorca y un polen A con ornamentacion reticulada mas amplia e infratectum mas
desarrollado (BAKER, 1953a, 1953b, 1966; FERNANDEZ & DEVEZA, 1983; ROCA, 1983;
FERNANDEZ et al., 1985).

En el mecanismo de control y reconocimiento de autoincompatibilidad, interviene otro
sistema mecdnico mediante el cual tiene lugar la interrupcion del tubo polinico. Se ha obser-
vado en el género Armeria y posiblemente esté ocurriendo de la misma forma en el género Li-
monium.
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El polen A de flores «coby, con reticulo amplio y grandes limenes y béculas, sélo se puede
hidratar y germinar si es atravesado por las protuberancias de las papilas «pap»; en esta reaccién
de reconocimiento interviene una lipoproteina que se encuentra dentro de las aperturas de este ti-
po de polen, procedente de las células del tapete de las anteras, y por esa razén el polen A no se
adhiere bien a sus propios estigmas «cob» de células lisas, sin protuberancia alguna.

Por el contrario el polen B, finamente reticulado de las plantas «pap», se puede adherir a
ambos tipos de estigmas, lo que sugiere que la lipoproteina se encuentra por toda la superfi-
cie externa de dicho polen. Experimentos con extractos de polen A en sus propios estigmas
«cob», han logrado aumentar hasta un 10% los granos adheridos, hecho que confirmaria que
efectivamente la lipoproteina estd involucrada en el reconocimiento e hidratacién de los gra-
nos de polen.

El control genético parece ser relativamente sencillo. En los casos de distilia, la reaccién
de incompatibilidad estd controlada genéticamente por bloques de genes ligados que actdan
como un «super-gen» con dos alelos. Las formas «thrum» (Aa) suelen ser heterocigotas y las
«pin» (aa) homocigotas. En los casos de tristilia, parece que actiian dos genes cada uno con
dos alelos (GANDERS, 1979; RICHARDS, 1997).

En el caso de flores «pap» y «cob» del género Armeria que suele ser homostilo, los indivi-
duos «pap» (aa) son homocigotos y los «cob» (Aa) heterocigotos, pero en el género Limonium,
algunas especies heterostilicas como L. vulgare, las formas brevistilas «thrum» de las flores
«pap» (aa) son homozigotas y las «cob» (Aa) heterozigotas a pesar de ser longistilas «pin», lo
cual querria decir que el origen de la longistilia de Limonium proviene de la homostilia del gé-
nero Armeria y que ademds las formas «cob» y «pap» evolucionan independientemente de las
formas heterostilicas «pin» y «thrum» (BAKER, 1966; RICHARDS, 1997).

7.4. INCOMPATIBILIDAD TARDIA E INCOMPATIBILIDAD CRIPTICA

Toma ese nombre un conjunto de mecanismos de autoincompatibilidad donde la inte-
rrupcion del tubo polinico tiene lugar después que ha entrado en el 6vulo y/o antes de entrar
en el saco embrionario o después. Se le ha relacionado muchas veces con la incompatibilidad
gametofitica, pero también se ha citado para tixones heterostilicos como Anchusa (Boragina-
ceae) y varias Rubiaceae (GIBBS, 1988).

Tradicionalmente se citan como pioneros los trabajos de Knight & Rogers y de Cope en
el género Teobroma y posteriormente lo definen como sistema diferente SEAVEY & BAWA
(1986) haciendo un listado de unos 25 ejemplos en unas 16 familias (GIBBS. 1988; RI-
CHARDS. 1997).

Sin embargo también existen otros ejemplos en otros tixones de géneros y familias co-
mo Gasteria (Liliaceae), Medicago y Lotus (Leguminosae), etc. Se le ha dedicado poca aten-
cién y la mayoria de los ejemplos perecen estar restringidos a floras tropicales y subtropica-
les (Bombacaceae, Bignoniaceae).

Este tipo de incompatibilidad engloba un conjunto de mecanismos de naturaleza mixta al
parecer de origen polifilético y secundario, donde no parece que haya una linea evolutiva de-
finida. Se divide en dos grandes grupos: «pre-cigética», antes de la fecundacién (Lotus, Aca-
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cia y Teobroma) y «post-cigética», después de la fecundacién. Se puede confundir con «in-
breeding depression» (Lilium, Asclepias, Teobroma, Bombacaceae, Bignoniaceae).

La incompatibilidad criptica se refiere a un tipo de incompatibilidad encontrado en el gé-
nero Clarkia (Onagraceae) y algunos tixones de Ericaceae (Vaccinum y Rhododendron), de-
tectable solamente cuando hay presencia simulténea de autopolen y polen de otros individuos,
pues es cuando la planta rechaza al autopolen (BOWMAN, 1987; RICHARDS, 1997). En re-
alidad podria llamarse preferencial o alternativa ya que el rechazo no se produce con la pre-
sencia exclusiva del autopolen.

8. SISTEMAS DE CRUZAMIENTO

Una de las caracteristicas del ciclo vital de las especies es la determinacién de los siste-
mas de cruzamiento por los caracteres reproductivos que, segiin el éxito reproductivo, go-
biernan la transmisién genética entre las generaciones y a su vez, la configuracién genética de
las poblaciones naturales (WEBB, 1984; RICHARDS, 1986, 1997; HAMRICK & GODT,
1996, 1997; PROCTOR et al., 1996: HUSBAND & SCHEMSKE, 1995, 1996, 2000;
BRIGGS & WALTERS, 1997;: BARRETT et al., 1997; etc.).

Los sistemas de cruzamiento en las especies de Angiospermas estdn intimamente ligados
a los sindromes florales, sistemas sexuales y heteromorfismos, como también a los distintos
mecanismos de polinizacion y de autoincompatibilidad.

Son muy dificiles de conocer y detectar, no solamente por la complejidad del proceso de
polinizacion, que depende ademds de causas extrinsecas como los polinizadores, sino también
por la dificil deteccién de algunos de los sistemas de autoincompatibilidad. Asimismo la difi-
cultad viene implicita por los continuos cambios de situacién de un sistema a otro, incluso en
el ambito de las poblaciones naturales, donde se pueden producir situaciones ocasionales o
preferenciales de auto o alogamia s./., y/o lo mas frecuente y generalizado, cruzamientos mix-
tos con presencia indistinta de auto-alo-xenogamia en diferentes ratios y proporciones segiin
taxones y presiones ambientales.

Como consecuencia, el €xito reproductivo de las poblaciones naturales estd determinado por
la integracion funcional de aspectos reproductivos como: la disponibilidad de recursos florales:
ratio Polen:Ovulo, la polinizacién y los cruzamientos o apareamiento dentro o entre individuos
(auto-xenogamia). Esta integracién funcional reproductiva, requiere a su vez que la evolucién de
las especies se lleve a cabo con cambios absolutamente coordinados entre los caracteres repro-
ductivos y el resto de los caracteres del ciclo vital (WEBB, 1994; BARRETT et al., 1997).

Es fundamental que en el estudio de los sistemas de cruzamiento se requiera y necesite la
observacion de todos los aspectos funcionales del ciclo vital y se realice con una perspectiva glo-
balizadora que desgraciadamente no se ha propiciado, dada la fragmentacion de la Biologia Re-
productiva en subdisciplinas botdnicas segin las distintas fases y aspectos del ciclo vital.

A partir de la década de los 70 y 80, disminuyen los estudios de polinizacién y disper-
sién como consecuencia del auge de la «biologia de poblaciones», que enfoca sus estudios
preferentemente hacia la observacion de algunos sindromes florales de heteromorfismos y sis-
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temas sexuales y su evolucién, contemplando aquellos mecanismos que propician el cruce en-
tre diferentes individuos como la dioecia. Asimismo, aumentan los estudios microevolutivos
a niveles especificos haciendo uso de la biologia comparada para testar hipétesis acerca de la
ecologia y evolucion de los aspectos reproductivos, proliferando a su vez estudios filogenéti-
cos que contemplan tdxones con diferentes ciclos vitales y formas de crecimiento.

Sin embargo la variabilidad de algunos sindromes florales responsables de la auto-alo-
xenogamia a niveles intraespecificos, dan fe de la labilidad de algunos aspectos y caracteres
reproductivos para las filogenias morfolégicas, a excepeion de algunos caracteres polinicos
que por el contrario en algunos grupos suelen ser conservativos a distintos niveles taxonémi-
cos incluso a veces en el nivel especifico. En la actualidad se consideran de alto valor filoge-
nético atin sin explorar, como ya se ha comentado en el apartado de polinizacion.

Los estudios de integracién funcional reproductiva (datos de disponibilidad de recursos
ratio Polen:Ovulo, talla del polen, sindromes florales de polinizacién y cruzamientos entre in-
dividuos: auto-alo) junto con el resto de los caracteres del ciclo vital de las especies, requie-
ren andlisis de correlaciones de la evolucién de los caracteres reproductivos y la de otros ca-
racteres vegetativos como el hdbito asociado a la longevidad de las especies.

8.1. CLASIFICACION Y DEFINICIONES

El estudio de los sistemas de cruzamiento y éxito reproductivo de las poblaciones natu-
rales es de bdsica importancia, no solamente por su efecto directo en la estructura genética, di-
ndmica y procesos evolutivos, sino por la posibilidad de conocer los posibles fallos reproduc-
tivos y disefiar medidas correctoras para las estrategias de recuperacion y conservacién de los
tixones amenazados.

Cuando las plantas con flores hermafroditas que se reproducen sexualmente pueden au-
topolinizarse y fecundarse dentro de una misma flor, se hablard de autogamia s.s.; entre flo-
res diferentes de alogamia; y dentro de una misma inflorescencia o de varias pero siempre en
el mismo individuo, de geitonogamia. Especies con muchas inflorescencias e inflorescencias
con gran cantidad de flores son mds propensas a tener geitonogamia que las especies mas pe-
quenas con menos inflorescencias y menos flores; como consecuencia estas plantas produci-
ran mas semillas pero con menos variabilidad y de posible peor calidad o con «inbreeding de-
pression».

Para evitar la auto-fertilizacion, las plantas desarrollan complejos sistemas de autoin-
compatibilidad u otros mecanismos florales que favorecen drdsticamente la separacion de se-
Xos, temporal o espacial o, como la dioecia, que consecuentemente estin favoreciendo el cru-
zamiento entre plantas o individuos diferentes, que se conoce como xenogamia s.s. en sentido
estricto o muchas veces viene de forma implicita como alogamia s./. (figs. 6 y 7).

8.1.1.  Autogamia. Caracteristicas asociadas

Se dice que ocurre autogamia s.s. cuando la polinizacién tiene lugar dentro de una mis-
ma flor, y ésta es capaz de auto-fertilizarse. Frecuentemente se recurre al término de autoga-
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mia s./. para hacer alusion a casos de alogamia s.5. 0 geitonogamia y hacer referencia a la ocu-
rrencia de endogamia.

Se considera particularmente comin en plantas herbdceas efimeras de corto ciclo vital,
incluyendo especies anuales, bianuales o monocdrpicas y puede haberse originado a partir de
progenitores xen6gamos s.s.

La auto-fertilizacién o autogamia es posible, a pesar del enorme despliegue de adaptacio-
nes de las flores de las Angiospermas a polinizadores y agentes que transporten el polen para lle-
varlo a estigmas de otras plantas y favorecer los cruzamientos entre individuos diferentes.

Suele ser el sistema de cruzamiento comiin en muchas especies y el obligado en otras.
Darwin, padre de los estudios de los sistemas de cruzamiento, descubre que hay flores que
nunca se abren y que la polinizacion y fertilizacion ocurre de forma automadtica en su interior:
se refiere a las especies cleistogamas y hard un listado de 55 géneros (BRIGGS & WALTERS,
1997). Ocurre en mayor o menor grado y a veces segtin la estacion, pero de forma exclusiva
es muy rara (BRIGGS & WALTERS, 1997; RICHARDS, 1997).

Ejemplos tipicos se encuentran en los géneros Viola (Violaceae) y Oxalis (Oxalidaceae)
que ademds suelen presentar heteromorfismo polinico (RICHARDS, 1986, 1997; NADOR et
al., 2000). En primavera, algunas especies de Viola producen flores que son polinizadas por
insectos y pueden ser alégamas, pero en verano, producen flores cerradas o cleistégamas con
auto-fertilizacién automitica. Se cree, en estos casos, que el fotoperiodo de principios de ve-
rano induce a la cleistogamia (BEATTIE, 1978; RICHARDS, 1986, 1997).

La cleistogamia se ha considerado como un fenémeno raro pero estd bastante mas distri-
buido de lo que se piensa pues se ha observado en 56 familias y 287 especies. La casmoga-
mia o término opuesto a la cleistogamia, se refiere a la polinizacién abierta en flores norma-
les no cerradas.

Aunque con la precaucion de considerar las excepciones, como las que suelen presentar
algunos tdxones de cruzamientos mixtos, la autogamia tiene una serie de caracteristicas aso-
ciadas que explican y justifican la auto-polinizacién.

* Las especies que la presentan suelen tener hdbito herbdceo con ciclo de vida corto y
fugaz con relacion a las especies perennes y lefiosas, que suelen ser xendgamas.

* Especies de hdbitats abiertos con caracteristicas ambientales fluctuantes e impredecibles
o con épocas de floracion en periodos frios propios de las zonas montano alpinas.

* La mayoria de estas especies suelen tener menos flores y mis pequeiias que las xe-
négamas, no suelen tener néctar, tienen poco polen, los colores de las flores suelen
ser menos definidos y llamativos, y desde luego sin guias en los pétalos.

* En relacion a los recursos florales del gineceo y androceo, se puede decir que en ge-
neral, las especies autégamas suelen tener valores mas bajos (<100) que los xendga-
mos en los ratios Polen:Ovulo por flor (CRUDEN, 1977, 2000; WEBB, 1984;
BARRET et al., 1997) aunque pueden tener ajustes, si se tiene en cuenta la talla de
los granos, de manera que un aumento de talla vendria acompaiiado de menor nime-
ro de pdlenes y una disminucién de talla, de un aumento en el nimero de granos.
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Estas caracteristicas, y otras que se relacionan en la tabla 5, suelen estar relacionadas con
el hecho que las plantas herbdceas fugaces necesitan desarrollar semillas en el menor tiempo
posible, deben tener las anteras y estigmas en posicion cercana, sin que apenas necesiten po-
len. No siempre la autogamia ocurre con flores pequerias, pues puede que sea de reciente ad-
quisicion.

Hay especies que aunque son fundamentalmente autégamas, algunos insectos visitantes
pueden producir ocasionalmente algiin cruce entre individuos. De la misma manera puede ha-

ber especies fundamentalmente alégamas en que pueda producirse la autofecundacién como
recurso, como ya se comenté en el caso de Viola y Oxalis.

Tabla 5.  Autogamia y xenogamia. Caracteres florales (ORNDUFF, 1969; WYATT, 1988,
modificados en BRIGGS & WALTERS, 1997).

ANCESTROS XENOGAMOS DERIVADOS AUTOGAMOS
Muchas flores Pocas flores
Pedicelos o pediinculos largos Pedicelos o pedinculos més cortos
Sépalos grandes Sépalos mds pequefios
Corolas abiertas Corolas + cerradas en fonil o cilindricas
Pétalos emarginados Pétalos menos emarginados
Color florales muy contrastados Color florales menos contrastados
Nectarios presentes Nectarios reducidos o ausentes
Flores olorosas Flores no olorosas
Guias para nectarios presentes - Guias para nectarios ausentes
Anteras grandes Anteras mds cortas
Anteras extrorsa Anteras introrsas
Anteras lejos del estigma Anteras junto al estigma
Muchos granos de polen Pocos granos de polen
Polen expuesto Polen no expuesto
Pistilo largo Pistilo mds corto
Estambres en distinta altura del pistilo Estambres iguales al pistilo
Estilo exerto Estilo incluido
Area estigmdtica bien definida Area estigmdtica poco definida < pubescente
Dicogamia Homogamia
Muchos évulos por flor Pocos évulos por flor
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Las principal causa de la aparicion de la autogamia parece haber sido la falta de polini-
zadores y necesidad de un rdpido desarrollo en las plantas efimeras o anuales (PROCTOR et
al., 1996).

Entre las ventajas adquiridas estd la de producir genotipos bien adaptados que pueden re-
producirse sin apenas cambio y cuando esto tiene lugar en hdbitats extremos, marginales o
inestables, la autofertilizacion se considera un mecanismo seguro para producir descendencia.

La desventaja estd en que después de varias generaciones, la autogamia puede producir
un gran nimero de plantas genéticamente uniformes sin posibilidad de dar nuevas combina-
ciones, de manera que algunos genes se pueden fijar. Se puede llegar pues a la casi completa
homocigosis y consecuentemente a la falta de una minima variabilidad, con la consiguiente
«inbreeding depression» o pérdida de vigor por consanguinidad (LANDE & SCHEMSKE,
1985; SCHEMSKE & LANDE, 1985; JOHNSTON & SCHOEN, 1996; CASTILLO, 1998;
CARR & DUDASH, 1996; CULLEY et al., 1999; etc.).

Sin embargo, hay que considerar el hecho que en algunas especies autGgamas, la consan-
guinidad es minima o no existe y puede incluso tener ventajas ante mutaciones perjudiciales.

Presumiblemente, se piensa que estas especies deben haber tenido épocas con un alto in-
dice de mortandad en las que se hayan eliminado mutaciones o genes perjudiciales y/o poco
ventajosos en homocigocis (AVISE & HAMRICK, 1996; CARR & DUDASH, 1996; HUS-
BAND & SCHEMSKE, 1996; WILLIS, 1999; BARRETT, 1998; FU et al., 1998; etc.). Por
otro lado, la polinizacién cruzada podria romper complejos y adaptaciones bien establecidas.

La existencia generalizada de autogamia en especies poliploides es especialmente comiin
y se explica por la capacidad de ser menos sensible a las mutaciones perjudiciales por la can-
tidad de material genético extra duplicado.

La capacidad de producir gran nimero de semillas en poco tiempo, a partir de un solo in-
dividuo y tener una rdpida expansién mediante la reproduccion de los genotipos bien adapta-
dos, es una de las caracteristicas que hace que los tdxones herbdceos auténomos, sean mejo-
res candidatos para la colonizacién, que los xenégamos que producen menos semillas pero
con mayor variabilidad y vigor. Este tipo de tdxones se hacen deseables en los hébitats esta-
bles donde las plantas pueden vivir mds tiempo, competir entre ellas y adaptarse a nuevos
cambios ambientales.

8.1.2. Xenogamia s.s. o alogamia s.1.

La idea de que las flores hermafroditas parecen que estan primitivamente adaptadas a la po-
linizacion cruzada también se debe a Darwin (RICHARDS, 1997) cuando observa en especies
de orquideas y en otros grupos de plantas (Ipomoea, Mimulus, Digitalis, etc.) distintos tipos de
cruzamientos con los efectos de la polinizacién cruzada, no sélo en el niimero, peso y germina-
cién de las semillas producidas, sino en el vigor y supervivencia de la progenie obtenida.

Las caracteristicas generales asociadas a la xenogamia ya se han comentado y se pueden
observar también en la Tabla 5 con las debidas precauciones en la interpretacién. General-
mente se presenta en especies perennes, lefiosas y longevas de hdbitats mas o menos estables,
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suelen presentar valores més altos que las autégamas en los ratio Polen:Ovulo por flor (>100)
(CRUDEN 1977, 2000; WEBB 1984: BARRET et al., 1997) aunque puede tener los mismos
ajustes ya comentados, si se tiene en cuenta la talla de los granos, de manera que un aumento
de talla vendria acompafiado de menor nimero de polenes y una disminucién de talla, de un
aumento en el ndmero de granos.

La xenogamia tiene sobre la autogamia dos grandes ventajas:

* Producen menor nimero de semillas pero en principio, con mayor variabilidad y vi-
gor. Cada nueva planta o individuo produce nuevas combinaciones de genes con po-
sibilidades de una gran diversidad de individuos diferentes en la poblacién, que le
permitirdn adaptarse y resistir cambios ambientales, importante para colonizar nuevos
lugares o también para desarrollar resistencia ante pardsitos o herbivoros que a su vez
estdn en constante cambio.

Este tipo de tdxones se hacen deseables en los habitats estables de los ecosistemas isle-
fos una vez realizada la primera colonizacién y establecimiento, cuando las plantas puedan
ser mas longevas, vivir més tiempo, competir entre ellas y adaptarse a nuevos hébitats.

Se llama heterosis o «vigor hibrido» al vigor de la progenie obtenida por xenogamia. Ha-
ce referencia a una especie de cruzamiento de individuos, asociada a la existencia de altos ni-
veles de heterocigocidad. Estd asociado asimismo a la existencia de un gran flujo génico de-
bido a la migraciones polinicas o de semillas y/o consecuencia de una gran cantidad de cruces
entre individuos mds o menos lejanos dentro de la poblacién natural. Es un término opuesto
al de pérdida de vigor por consanguinidad («inbreeding depression»).

Los limites de la heterosis vendrian impuestos por la llamada «distancia 6ptima de alo-
gamia» o distancia a partir de la cual, los cruzamientos entre individuos disminuyen el vigor
de la progenie produciéndose la «outbreeding depression» (WASER & PRICE, 1991, 1994:
WASER et al., 1995; SCHIERUP & CHRISTIANSEN, 1996) o pérdida de vigor por exceso
de heterosis.

* Se considera como otra ventaja la rdpida difusién de las mutaciones producidas, pa-
ternas por la polinizacién y maternas por la dispersién de frutos y semillas. En cada
individuo se puede ocasionalmente producir mutaciones potencialmente peligrosas
que bien pueden limitar las condiciones de vida y ser letales, o por el contrario tam-
bién pueden producir ain més variabilidad y con ello mayor tolerancia y potencial
evolutivo.

Asimismo la xenogamia puede tener grandes desventajas:

* La polinizacién cruzada estd ligada a la necesidad de un agente externo con frecuen-
cia animal, para transportar el polen de un individuo a otro. Esto no siempre es posi-
ble ya que las poblaciones de los polinizadores, especialmente de insectos, pueden
fluctuar enormemente con el tiempo incluso a veces pueden desaparecer.

* En habitats con poblaciones bien adaptadas los cruces entre individuos y flores dife-
rentes (xenogamia y alogamia) pueden producir una progenie de individuos con gran
vigor, pero menos adaptados y por tanto con carga genética («genetic load») al ofre-
cer en cada generacion nueva variabilidad.
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* En especies autoincompatibles, se puede crear un problema de espacio y competencia
en el estigma, entre el polen legitimo procedente de otro individuo y el autopolen no
viable. Esta competencia puede ser de larga duracion, tanto en el sistema gametofitico
como en el esporofitico heteromérfico o de incompatibilidad tardia, donde puede haber
germinacién de polen con tubos polinicos y seguir compitiendo a lo largo del pistilo.

Los mecanismos de autoincompatibilidad paralizan el proceso de auto-fertilizacién pero
no frenan la llegada del autopolen no viable al gineceo. Las plantas hermafroditas suelen fre-
nar la autofertilizacién, impidiendo en primer lugar la autopolinizacién mediante los procesos
temporales y espaciales de separacion de sexos, la dicogamia y hercogamia ya comentadas an-
teriormente.

8.1.3. Origen y Evolucion de los sistemas de cruzamiento. Islas ocednicas

En la evolucién de los sistemas de cruzamiento estan involucrados tanto las estructuras
florales con los recursos sexuales de flores e inflorescencias, distintos mecanismos de polini-
zacién y los apareamientos o cruzamientos entre individuos, controlados a su vez por los sis-
temas de autoincompatibilidad.

En un determinado género o especie, la evolucion de los sistemas de cruzamiento tiene
un alto componente filogenético y por tanto se considera fundamental conocer la historia y pe-
culiaridades de los caracteres reproductivos de la familia donde se incluye el taxon en cues-
tion (WEBB, 1984).

En las diferentes estrategias reproductivas se debe contemplar y reconocer el verdadero
significado bioldgico de algunas de las diferencias estructurales de las flores que se repiten en
grupos taxonomicamente distantes. Es por tanto fundamental tener en cuenta y reconocer el
verdadero significado funcional de estas estructuras reproductivas, su aparicién independien-
te en grupos distantes, y sus bases genéticas.

Aunque en esta compleja evolucién no se tenga la certeza de qué sistema fue realmente
el primitivo, estd al parecer ampliamente generalizada la idea de Whitehouse & Nettancourt
(BRIGGS & WALTERS, 1997) de que la alogamia con autoincompatibilidad representa la si-
tuacién primitiva en las Angiospermas, frente a la autogamia con auto-compatibilidad, que re-
presenta la condicién derivada propia de los grupos modernos de Angiospermas.

Esto parece estar reforzado, como se ya se ha comentado en el apartado de estructuras
florales y polinizacién, por los testimonios fosiles de la primera radiacion de las Angiosper-
mas en el Cretdcico, donde las primeras estructuras florales parecieron favorecer los meca-
nismos de la alogamia, y posteriormente durante la segunda radiacion parece que se propicia-
ron los mecanismos para la autogamia (tablas 2 y 5).

En el ciclo vital y sistemas reproductivos de las Angiospermas se hace evidente la respuesta
evolutiva a las condiciones ecoldgicas o adaptaciones y en concreto la relacion de las distintas
estructuras florales y su papel en la polinizacién y modelos de cruzamientos (auto-alo).

La deriva genética puede producir caracteristicas nuevas que las presiones ambientales pue-
den convertir en adaptaciones si son mds beneficiosas y reportan mayores ventajas funcionales.
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La divergencia evolutiva puede ser producto de la deriva genética y subsecuentes adap-
taciones donde se han favorecido aquellos genotipos y fenotipos mds aptos, mejor capacita-
dos y con mds vigor para un determinado ecosistema.

Como ejemplos de adaptaciones se puede citar el gran esfuerzo reproductivo de las es-
pecies anuales frente a sus parientes perennes, las convergencias florales en especies no rela-
cionadas con polinizadores similares y también la alta incidencia de autogamia en especies co-
lonizadoras frente a la alogamia de sus parientes de habitats mas estables, etc.

La condicién de poseer flores hermafroditas con una estructura floral capaz de ser poli-
nizadas por un amplio rango de polinizadores, de ser auto-compatibles, capaces de auto-fe-
cundarse y con capacidad de dispersién a larga distancia, se consideran ventajas para la colo-
nizacion de islas ocednicas.

Después, durante el periodo de establecimiento, algunas de estas floras reflejan la evolu-
cién postcolonizadora, por la seleccién de aspectos muy particulares relacionados con las for-
mas de crecimiento, gigantismo o lefiosidad y pérdida de tanta capacidad de dispersion debi-
dos a presiones selectivas especialmente islefias (GRANT, 1998).

Asimismo se considera particularmente importantes los cambios en relacion con la re-
produccion y polinizacién, estructura floral, etc., seglin polinizadores y otros eventos estocis-
ticos islefios (RICHARDS, 1986, 1997; PROCTOR et al., 1996; BRIGGS & WALTERS,
1997; GRANT, 1998).

Como ya se ha comentado, en ecosistemas islefios, el éxito de la colonizacién y esta-
blecimiento de un determinado taxon, dependers en gran medida de la historia evolutiva en el
continente de sus sistemas de cruzamiento: autogamia, alogamia, xenogamia (BARRETT,
1998), resultado previo de la historia y evolucién de sus sistemas sexuales, sistemas de au-
toincompatibilidad y heteromorfismos.

Este potencial serd el que le permita fundar poblaciones en principio desde la autogamia
y posteriormente «escapar de ella» buscando la Xxenogamia obligada, mediante la dioecia y/o
diversos sistemas de autoincompatibilidad que le permita, a su vez, recuperar la variabilidad
suficiente y potencial evolutivo para establecerse definitivamente, fundar una poblacién y po-
der diversificar y especiar en los distintos hdbitats de las islas (BAKER, 1955; EHRENDOR-
FER, 1979).

Todavia en la actualidad, los sistemas de cruzamientos requieren infinidad de estudios en
los distintos grupos taxonémicos a niveles de poblaciones naturales, no sélo en situaciones
continentales, sino sobretodo en situaciones islefias donde incluso éstos serian mds faciles,
ventajosos y efectivos.

En estos estudios de evolucién de los caracteres reproductivos, se recomiendan andlisis
comparativos de la disponibilidad de recursos del androceo y gineceo, relacién Polen:Ovulo
de una flor como un aspecto importante del ciclo reproductivo que puede estar relacionado in-
timamente con la autogamia y alogamia (CRUDEN, 1977, 2000; WEBB, 1984;: BARRETT et
al., 1997) en especies con diferentes circunstancias ambientales, siempre con la debida pre-
caucion tomando los datos dentro de un mismo grupo taxonémico y en el contexto de una de-
terminada flora.
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Asimismo se deben analizar los sistemas sexuales, heteromorfismos y apareamientos o
cruzamientos, en relacién al hdbito de los tdxones (herbdceo o lefioso) y testar algunas hipé-
tesis referidas a la asociacién del hébito lefioso con longevidad, muchas flores/individuo, ocu-
rrencia de geitonogamia, endogamia, «inbreeding depression» y desarrollo de mecanismos
«anti-autégamos» como la dioecia y autoincompatibilidad frecuentes, al parecer, en el hibito
lefioso.

Segtin algunos autores (BARRETT et al., 1997), las reconstrucciones filogenéticas mor-
fol6gicas a partir de algunos caracteres reproductivos de labilidad comprobada, pueden pre-
sentar serios problemas en este tipo de estudios, en tales casos, se recomiendan las compara-
ciones a partir de filogenias moleculares a niveles especificos, con el requisito indispensable
de una buena resolucion a este nivel, para poder inferir en ellas las tendencias evolutivas de
los sistemas de cruzamientos del grupo en cuestion.
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