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RESUMEN

La flor además de constituir uno de los ejes principales de la taxonomía, se consi-
dera la esencia de la reproducción en las angiospermas que permite la transmisión gené-
tica, controlando la biodiversidad y perdurabilidad de las poblaciones. Los diferentes rasgos
morfológicos y funcionales de la flor, son capaces de predecir los cruces fértiles, éxito re-
productivo y establecimiento de nuevos individuos después de un evento colonizador. En
especies amenazadas, el conocimiento de la flor y de la biología reproductiva se considera
especialmente relevante, porque permite la detección de fallos reproductivos, generando es-
trategias de recuperación correctoras que favorecen los cruces fértiles y nuevos adultos re-
productores. Asimismo el significado de las distintas estructuras de la flor, permite entender
los procesos micro-evolutivos de endemismos insulares, especialmente relevantes en islas
como Canarias, laboratorios naturales de evolución. Resulta especialmente revelador el
caso de Neochamaelea, género endémico canario y uno de los dos componentes de Cneo-
raceae. No se considera amenazada, aunque algunas de sus poblaciones adolecen de re-
clutamiento, necesitando especial atención y protección, si se tiene en cuenta las distintas
manifestaciones florales y fenotipos sexuales de carácter temporal. Las flores y fenotipos
sexuales, de crucial interés en este género, representan procesos micro-evolutivos en uno
de los sistemas sexuales más complejos y desconocidos de las angiospermas (duodicoga-
mia, heterodicogamia y androdioecia).

Palabras clave: flores, angiospermas, biología reproductiva, Canarias, dioecia,
auto-incompatibilidad, éxito reproductivo, amenaza, evolución.

ABSTRACT

Flower besides being one of the main axes of the angiosperm plant taxonomy, is also
considered the essence of plant reproduction that allows genetic transmission and controls
the biodiversity and sustainability of natural populations. The different features of the
flower in plant lineages, are able to predict reproductive success and establishment after an

Rev. Acad. Canar. Cienc., Vol. XXIX, 111-202 (diciembre de 2017)



112

event of colonization. Endangered species knowledge of flower and reproductive biology
is considered particularly relevant because it allows the detection of reproductive failure,
generating corrective recovery strategies that favor the fertile crossings and new adult
breeders. Also the meaning of the different structures of the flowers, makes it possible to
understand the micro-evolutionary processes of island endemics, especially relevant in is-
lands such as the Canaries, natural laboratories of evolution. It is particularly revealing the
case of Neochamaelea, canary endemic genus and one of the two components of Cneo-
raceae. It is not considered threatened, although some of its natural populations suffer re-
cruitment and need special attention and protection, especially if we take into account the
different floral expressions and sexual phenotypes of their populations. The flowers and
their phenotypes are of crucial interest in this genus, by the micro-evolutionary processes
that they represent in one of the most complex and unknown sexual systems of angiosperms
(duodichogamy, heterodichogamy and androdioecy).

Key words: flowers, angiosperms, reproductive biology, Canary, dioecy, self-in-
compatibility, reproductive success, threat, evolution.

INTRODUCCIÓN

El principal objetivo de estos estudios es centrar la atención en las flores de las an-
giospermas, cuyas diferentes estructuras y significado funcional, representan diferentes es-
trategias reproductivas de especial relevancia en los taxones colonizadores de la Flora
Canaria, de cuyo éxito reproductivo ha dependido, en gran parte, el establecimiento y via-
bilidad de nuevas poblaciones naturales, potencial evolutivo, endemicidad y eficacia bio-
lógica de las especies.

Se presentan ejemplos de endemismos canarios en los cuales se ha evidenciado el
papel de flores en la eficacia biológica de las poblaciones, conservación de especies ame-
nazadas, e implicaciones en procesos micro-evolutivos de las poblaciones, especialmente
relevantes en islas como Canarias, tantas veces consideradas laboratorios naturales de
evolución.

Para entender el significado biológico de la flor y las ventajas de su aparición en las
angiospermas o plantas con flores, así como su rápida y espectacular diversificación, con-
sideramos especialmente importante, un breve recorrido por las primeras estructuras flo-
rales de las angiospermas, su influencia en el éxito reproductivo, expansión y rápida
conquista del planeta.

1.1. La flor, significado biológico y estrategias reproductivas.
Angiospermas primitivas y diversificación

Desde su origen en el Cretáceo, para la mayoría de los autores, la espectacular di-
versificación de las angiospermas o plantas con flores, su expansión y rápida conquista del
planeta, es uno de los grandes enigmas científicos que todavía persiste, y que ya Darwin
calificó de abominable misterio (FRIEDMAN, 2009; CREPET & NIKLAS, 2009;
DOYLE & ENDRESS, 2014; SOLTIS & SOLTIS, 2014; DOYLE, 2015; SAUQUET
et al., 2017).
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En este contexto, la “flor” de las angiospermas y sus distintas expresiones morfoló-
gicas y fisiológicas, representan las distintas estrategias reproductivas más ventajosas, según
los diferentes entornos ambientales, y su estudio se convierte en cuestión prioritaria de la
biología evolutiva en lo que concierne al origen y evolución de las plantas con flores.

Una gran mayoría de autores señalan como fuerzas motoras del origen y gran di-
versificación de las angiospermas, además de los acontecimientos geológicos del planeta,
cambios climáticos y otras presiones bióticas (herbívoros y polinizadores), una intensa bús-
queda del éxito reproductivo y eficacia biológica (BARRETT, 1995, 1998, 2010, 2013,
2015; ENDRESS, 2003, 2011; CHARLESWORTH, 2006; LORD & WESTOBY, 2012;
CARR, 2013; CASTRIC et al., 2014; SOLTIS & SOLTIS, 2014). Esta intensa búsqueda
del éxito reproductivo considerada sin duda, la principal fuerza catalizadora del origen de
las angiospermas, se cree protagonizada por una serie de limitaciones estructurales inter-
nas de las entonces plantas con semillas (gimnospermas), que obliga a una intensa bús-
queda del éxito reproductivo y eficacia biológica de poblaciones y especies, que certifique
la supervivencia y potencial evolutivo.

Con las primeras angiospermas, surge la flor como adquisición más importante y
ventajosa frente a las gimnospermas, representando el mayor compendio de innovaciones
evolutivas de especial significado en los procesos de diversificación y especiación de las
plantas con flores (ENDRESS, 2011; SOLTIS & SOLTIS, 2014).

Su principal ventaja, radica en la adquisición de un gineceo con un ovario que pro-
tege a los óvulos, en cuyo interior se encuentra el saco embrionario (gametofito femenino),
donde tiene lugar la doble fecundación (de la oosfera y núcleos polares) responsable de
unas semillas de rápida germinación, protegidas por un fruto con endospermo, que permi-
tió a las angiospermas, el desarrollo de nuevas estrategias de colonización terrestre y do-
minar los cada vez más numerosos ecosistemas y entornos ambientales (FRIEDMAN,
1994; ENDRESS & IGERSHEIM, 1999, 2000 a; FLOYD & FRIEDMAN, 2000; FRIED-
MAN & FLOYD, 2001; FRIEDMAN et al., 2008; SPECHT & BARTLETT, 2009; VAR-
GAS, 2012).

El androceo también alcanza una mayor complejidad con la aparición de las ante-
ras que protegen a los granos de polen (gametofito masculino) guardianes del verdadero ga-
meto masculino o núcleo generativo (ENDRESS & HUFFORD, 1989; ENDRESS, 1996,
2011; DAMERVAL & NADOT, 2007). La simetría, polaridad, aperturas (número y posi-
ción) y cubiertas del grano de polen, así como la estructura y ornamentación de su cubierta
externa (exina), se consideran características de gran valor taxonómico y filogenético por
su carácter conservativo en la mayoría de los linajes vegetales (WODEHOUSE, 1935;
VAN CAMPO, 1967, 1976; ERDTMAN, 1969, 1971; WALKER & DOYLE, 1975; FER-
GUSON & MULLER, 1976; BLACKMORE & FERGUSON, 1986; BLACKMORE &
BARNES, 1991; PÉREZ DE PAZ, 1993, 2002; HARLEY et al., 2000; SAMPSON, 2000,
2007; NILSSON et al., 2002; DOYLE, 2005, 2012; BLACKMORE, 2007). Su presencia
y abundancia en los registros fósiles se justifica por la indestructibilidad de la exina (es-
poropolenina) que ha permitido su persistencia en el tiempo, y un papel preponderante en
la reconstrucción de la historia de las vegetaciones y especialmente del origen de las an-
giospermas (DOYLE, 2005, 2012; ZAVADA, 2007; ENDRESS & DOYLE, 2009; DOYLE
& ENDRESS, 2014; FRIIS et al., 2006, 2010).
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El rápido proceso de diversificación de las angiospermas que mayoritariamente se
ha situado durante el cretáceo, queda representado por la última y más completa filogenia
molecular de las angiospermas (SOLTIS et al., 2011) fundamentada en los avances de la
biología molecular (análisis de 17 genes en 320 familias de angiospermas de las 450) con
la integración de los registros fósiles disponibles incluyendo polen, flores, hojas, frutos,
leño (DOYLE, 2005, 2008; FRIIS et al., 2006, 2010; RUDALL, 2013; HERENDEEN
et al., 2017).

La integración de disciplinas, incluyendo los análisis comparativos de estructura
floral, ha hecho posible la reconstrucción del pasado de las actuales angiospermas, pero no
deja de ser una historia de diversificaciones y extinciones, con linajes y cuestiones aún por
resolver, que requiere sin duda, nuevos enfoques multidisciplinares (SOLTIS et al., 2008;
CHANDERBALI et al., 2010; ENDRESS, 2011; DOYLE, 2012, 2015; VARGAS, 2012;
DOYLE & ENDRESS, 2014; SOLTIS & SOLTIS, 2014; SAUQUET et al., 2017).

Las primeras angiospermas representadas por los linajes del grado ANITA (Ambo-
rellaceae, Nymphaeales, Illiciales, Trimeniaceae y Austrobaileyaceae) o ANA de SOLTIS
et al. (2011) junto con la clase Magnoliidae (con magnolias y laureles) se beneficiaron
tanto de las flores unisexuales con polinización cruzada obligada (xenogamia), con plan-
tas masculinas y femeninas en taxones dioicos basales (Amborella) o monoicos (con indi-
viduos de flores masculinas y femeninas), pero también obtuvieron los beneficios de la
flor hermafrodita o bisexual. Es en la clase Magnoliidae, donde se ubican las Lauráceas con
los primeros representantes macaronésicos de los bosques de laurisilva, con flores tanto her-
mafroditas (Apollonias, Ocotea, Persea) como unisexuales (Laurus, Ocotea), o de flores
morfológicamente hermafroditas pero funcionalmente unisexuales (Ocotea).

Casi simultáneamente a estos grupos primitivos de angiospermas, surgieron las mo-
nocotiledóneas y primeras dicotiledóneas (basales) con un solo representante macaronésico
en el género Ranunculus (Ranunculaceae) que llega a Canarias, donde se pueden observar,
flores hermafroditas con órganos sexuales de características primitivas, con androceo de nu-
merosos estambres verticilados, anteras incluidas en el propio filamento (adnatas), y gine-
ceo de numerosos carpelos libres dispuestos en espiral (apocárpico).

Las estructuras florales de las angiospermas basales (primitivas) se han concebido
hipotéticamente con órganos en espiral, estambres con anteras y filamentos poco diferen-
ciados, estilos poco desarrollados, y otras características comunes a las monocotiledóneas
actuales como, verticilos trímeros con periantio sin diferenciar (tépalos) y polen monosul-
cado o inaperturado y columelado (DOYLE, 2005; FRIIS et al., 2006, 2010; ENDRESS,
2011; CAPPELLARI et al., 2013; DOYLE & ENDRESS, 2014; STEVENS, 2015). No
obstante, todavía, la estructura ancestral de la flor de las angiospermas vivientes se sigue
considerando incierta (SAUQUET et al., 2017).

Las últimas reconstrucciones de la flor primitiva, a partir de los más recientes avan-
ces moleculares asociados a nuevos e importantes descubrimientos paleobotánicos, cons-
tituyen el mayor conjunto de datos jamás logrado, que ha permitido profundizar en los
caracteres florales ancestrales de los nodos más complejos y problemáticos de la última fi-
logenia de las angiospermas.

Desde esta nueva perspectiva, la flor ancestral se propone como hermafrodita (bi-
sexual), radialmente simétrica, y trímera, con periantio indiferenciado (tépalos) de más de
dos verticilos como los estambres, y con más de cinco carpelos libres dispuestos en espi-
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Lámina 1.- Ranunculus cortusifolius Willd (Ranunculaceae). Endemismo macaronésico de Azores,
Madeira y Canarias. Ejemplo de dicotiledónea basal con flores hermafroditas primitivas de numero-
sos estambres, anteras adnatas y gineceo con numerosos carpelos libres. Se observa dicogamia con
protandria incompleta. A: flor joven inmadura. B, C, E: exposición y maduración del androceo. D:
granos de polen. F, G, H: fase femenina de la flor, exponiendo el gineceo.
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ral. Se postula pues, que las flores ancestrales fueron probablemente hermafroditas, entre
otras razones, porque la mayoría de los linajes basales con flores unisexuales, como Am-
borella, exhiben rudimentos del sexo opuesto (ENDRESS & DOYLE, 2015; SAUQUET
et al., 2017).

Es en el Cretáceo más avanzado cuando proliferan la mayoría de los grupos taxo-
nómicos actuales, con nuevas estructuras florales y estrategias reproductivas sexuales pro-
pias de las eu-dicotiledóneas (FRIIS et al., 2006, 2010; ENDRESS, 2011; CAPPELLARI
et al., 2013; DOYLE & ENDRESS, 2014; STEVENS, 2015; HERENDEEN et al., 2017).

1.2. Flores y biología reproductiva. Islas, colonización, filogenia. Canarias

Desde la época de Darwin-Wallace, las islas oceánicas han sido consideradas de
gran interés como ventanas o laboratorios de evolución para los procesos evolutivos
(CARLQUIST 1966; MIDWAY & HODGE, 2012; TRAVESET et al., 2016). Se caracte-
rizan por sus floras disarmónicas que no representan grupos homogéneos, poseer abun-
dantes endemismos, y suelen ser muy variables en cuanto a aislamiento geográfico,
superficie, topografía, condiciones climáticas, comunidades vegetales, animales, etc.,
siendo difícil por tanto hacer generalizaciones en biología evolutiva, y muy especialmente
en lo que se refiere a procesos evolutivos y conservación (CARLQUIST 1974; EHREN-
DORFER, 1979; BARRETT, 1995, 1998, 2002, 2003, 2010, 2015; TRAVESET, 2001;
TRAVESET et al., 2016; DUDASH & MURREN, 2008; GAVRILETS & LOSOS, 2009;
LOSOS & RICKLEFS, 2009; PANNELL, 2015, 2017).

Las islas Canarias a pesar de su cercanía al continente africano, se consideran con
carácter oceánico (como Hawaii, Juan Fernández, Galápagos…) por su origen volcánico,
accidentada orografía y variados ecosistemas que han propiciado y albergado una gran
concentración de endemismos, muchos de ellos amenazados y frágiles.

Estas islas se han ido nutriendo de las floras colindantes desde el mioceno hace ≈20
millones de años (CARRACEDO, 2013), algunas veces desde refugios mediterráneos ter-
ciarios del sur de Europa y norte de África (MALEY, 1980), y otras veces con algunos
ejemplos de afinidades lejanas norte-americanas de floras macro-continentales conectadas
desde el cretáceo, en géneros como Persea, Arbutus, Myrica, Juniperus, llex, Ocotea, Pis-
tacia, etc. (SCORA & BERGH, 1992; HILEMAN et al., 2001; HUGHET et al., 2005;
ROHWER et al., 2009; LI et al., 2011), o con ejemplos de afinidades con el este y sur de
África (Rand Flora) en géneros como Parolinia, Canarina o Plocama (BRAMWELL,
1986; AL-SHEHBAZ et al., 2006; JAÉN et al., 2007 ; MAIRAL et al., 2015; BACKLUND
et al. 2007) o también con linajes de afinidad asiática como el género Ilex (Aquifoliaceae)
o Picconia en la familia Oleaceae (GREIZERSTEIN et al., 2004; MANEN et al., 2004,
2010; WERNER et al., 2007; SELBACH-SCHNADELBACH et al., 2009; HONG-WA &
BESNARD, 2013; SONG et al., 2016), hipótesis biogeográficas reforzadas por datos mo-
leculares y paleobotánicos (BRAMWELL, 1986; ANDERSON et al., 2009; De NASCI-
MENTO, 2009; SANMARTÍN et al., 2010; FERNÁNDEZ-PALACIOS et al., 2011; SOSA
et al., 2012; SUÁREZ-RODRÍGUEZ, 2013, etc.).

Puesto que los endemismos isleños oceánicos son producto de procesos micro evo-
lutivos en condiciones ambientales de aislamiento, y que generalmente se conforman con
pocas y pequeñas poblaciones naturales, se prevén particularmente sensibles a los cam-
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bios externos ambientales con exigencias y diferentes manifestaciones de flexibilidad o
plasticidad reproductiva (EHRENDORFER, 1979; BARRETT, 1995, 1996, 1998, 2011,
2014; BARRETT et al., 2008; PANNELL, 2015, 2017).

El auge de las técnicas moleculares y de la biología molecular con evaluaciones de
diversidad genética, ha impulsado una nueva búsqueda de respuestas en cuestiones bási-
cas de biología reproductiva, especialmente en poblaciones isleñas, pequeñas y frágiles,
donde el significado morfológico y funcional de la flor se vuelve crucial (ANDERSON et
al., 2001, 2002; CRAWFORD et al., 2001, 2015; KARRON et al., 2012; CARR, 2013;
KARIYAT et al., 2013; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ- CASTELLS, 2013; TORICES,
2014; TRAVESET et al., 2016).

Desde esta perspectiva y como premisa fundamental se entiende que, el “ciclo re-
productivo” de las plantas comienza mucho antes que se formen las semillas, y son las flo-
res, según sistemas sexuales y de auto-incompatibilidad (dependiendo de la historia
evolutiva de los linajes) quienes controlan los cruces fértiles y éxito reproductivo o pro-
ducción de semillas viables, influyendo decisivamente en la diversidad de fenotipos y ge-
notipos de la progenie y eficacia biológica de las poblaciones y especies. El fallo
reproductivo se produciría por desaparición de determinados individuos (con determinadas
flores y/o alelos) responsables de los cruces fértiles.

El “componente filogenético” de las expresiones florales, de importancia capital,
posee un fuerte valor predictivo en los ecosistemas insulares como Canarias, toda vez que
el conocimiento de los colonizadores continentales potenciales, sugiere las posibles ex-
presiones florales y estrategias reproductivas implicadas en el éxito de la colonización (es-
tablecimiento), al tiempo que puede predecir las posibles transiciones florales que
posteriormente pueden ocurrir en las islas, en relación a la evolución de los polimorfismos
sexuales y dioecia o sistemas de auto-incompatibilidad (SAKAI et al., 1995, 1997; WE-
LLER & SAKAI, 1999; FRIEDMAN & FLOYD, 2001; ANDERSON et al., 2002; EN-
DRESS, 2003, 2011; LEACH & MAYO. 2005; DUMINIL et al., 2007; KARRON et al.,
2012; CARR, 2013; KARIYAT et al., 2013; BARRETT, 2013, 2014; 2015b; PÉREZ DE
PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a; DUFAY et al., 2014;
CASTRIC et al., 2014; PANNELL, 2015, 2017).

En este contexto, la identificación de las estructuras florales de los colonizadores po-
tenciales de las islas Canarias y posibles transiciones evolutivas de la flor, y procesos re-
productivos, será determinante para conocer los mecanismos de supervivencia, éxito
reproductivo y establecimiento en las islas, que sustenta el éxito de la colonización del ar-
chipiélago canario. Asimismo, la detección de anomalías reproductivas en la Flora Cana-
ria, se considera ineludible para la generación de estrategias correctoras concretas, dirigidas
a salvaguardar el éxito reproductivo poblacional (producción de semillas y generación de
nuevos adultos reproductores), asegurando la viabilidad y supervivencia de poblaciones
naturales y especies amenazadas.

Por tanto, el conocimiento morfológico y funcional de las flores, se entiende de im-
portancia básica no solo para la detección de fallos reproductivos en la conservación de en-
demismos en peligro, sino también para comprender, el éxito de la colonización y origen
de la Flora Canaria, establecimiento de los colonizadores y posterior diversificación, cues-
tiones inabordables desde una perspectiva exclusivamente molecular.
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1.3. Flores y biología reproductiva. Islas, antecedentes, mitos e hipótesis históricas

1.3.1. Floras isleñas y taxones autógamos vs xenógamos

Después de la colonización de un nuevo hábitat, la biología reproductiva se ha con-
siderado crucial y determinante durante la fase de establecimiento de las especies coloni-
zadoras según los debates y escenarios actuales de la Ley de Baker (CHEPTOU, 2012;
PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015).

La conocida como regla o ley de Baker (BAKER, 1955) establece que el éxito de una
colonización se sustenta por el establecimiento de especies hermafroditas auto-compatibles,
aunque años después el propio Baker admite excepciones puntuales o leaky dioecy (BAKER
& COX, 1984), para algunos autores situaciones de pseudo-compatibilidad circunstancial o
“capacidad de auto-fecundación”, para otros, fenómeno natural por el cual, una especie
dioica o auto-incompatible, permite la auto-fecundación ante un evento colonizador o ca-
tástrofe ambiental, asegurando así la descendencia o progenie (LEVIN, 1996; LEIMU,
2004; KALISZ, et al., 2004; CHARLESWORTH, 2006; CRAWFORD et al., 2008, 2009,
2010, 2011, 2015; BARRETT, 2015b; PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015).

Prueba de ello es la detección progresiva de linajes colonizadores dioicos y auto-in-
compatibles en islas oceánicas, incluyendo Canarias, que justifican por otro lado, el esta-
blecimiento de colonizadores xenógamos (pero con capacidad de autogamia) con
diversidad genética suficiente para abordar en algunos casos, los procesos de diversifica-
ción y especiación, propios de islas oceánicas (EHRENDORFER, 1979; CARR et al., 1986;
LEVIN, 1996; WELLER et al., 1990, 1996; BARRETT & HARDER, 1996; ITO, 1998;
NIELSEN et al., 2000, 2003; CRAWFORD et al., 2008, 2009, 2010, 2011; 2015; AN-
DERSON et al., 2001, 2002; BERNARDELLO et al., 2001; FERNÁNDEZ-PALACIOS,
2010; CHEPTOU, 2012; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a; SCHLESSMAN et al., 2014;
STUESSY et al., 2014; FERNÁNDEZ-PALACIOS et al., 2015; PANNELL et al., 2015;
OLANGUA-CORRAL, 2016).

Para determinados autores es importante distinguir entre la modalidad del sistema
de cruzamiento dominante en una especie (autogamia o xenogamia) y la “capacidad de
auto-fecundación”. En este contexto, la ley de Baker se debe entender como situaciones de
colonización protagonizadas por especies con “capacidad de reproducción uniparental”,
en lugar de colonizaciones de especies absolutamente autógamas o con “altas tasas de auto-
fecundación”. De esta manera se podría aceptar la ley de Baker en situaciones de coloni-
zación de islas oceánicas, o de colonización de especies invasoras (PANNELL et al., 2015).

No obstante, según un reciente trabajo (basado en las familias Asteraceae, Brassi-
caceae y Solanaceae), aunque parece que en las islas el porcentaje estimado de especies au-
tógamas puede ser superior a los porcentajes evaluados en zonas continentales
(GROSSENBACHER et al., 2017), sin embargo no se debe descartar la posibilidad de una
valoración producto de la sobrestimación de autogamia en las fuentes bibliográficas isle-
ñas consultadas, donde probablemente se incluyen taxones xenógamos provistos de capa-
cidad de reproducción uniparental o con capacidad de cruces mixtos.

1.3.2. Floras isleñas y bajos niveles de diversidad genética neutral

Si bien ha sido muy debatida la idea de la poca diversidad genética en las islas, ac-
tualmente se ha visto que no siempre es así. Durante algún tiempo se ha considerado a las
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islas oceánicas con bajos niveles de diversidad genética neutral, consecuencia de los cue-
llos de botella de la colonización, auto-fecundación y autogamia (BARRETT, 1996; FRAN-
KHAM, 1997, 1998, 2003).

Pero los altos niveles de polimorfismo genético (neutral) detectados en endemismos
isleños y/o amenazados (islas Canarias, islas Channel, Bonin, Ryukyu, etc), sugieren que
la diversidad genética de una determinada especie depende en gran medida de factores in-
trínsecos como los mecanismos reproductivos (sistemas de cruzamiento o auto-incompa-
tibilidad total o parcial) o del número de cromosomas, y de otros agentes ajenos a la
geografía, como la talla poblacional, que también juega un importante papel (HAMRICK
et al., 1979; ARADHYA et al., 1991; HAMRICK & GODT, 1996; WELLER et al., 1996;
CHARLESWORTH & YANG, 1998; MAKI & MORITA, 1998; GITZENDANNER &
SOLTIS, 2000; FRANCISCO-ORTEGA et al., 2000; CRAWFORD et al., 2001; MAKI,
2003; MAKI et al., 2003; CLARK-TAPIA & MOLINA-FREANER, 2003; HELENURM
et al., 2005; CHARLESWORTH, 2006; HENDERSON et al.,2006; DUMINIL et al., 2007,
2009; IRIONDO et al., 2008; SUÁREZ et al., 2009; FRANKHAM, 2010; FERNÁNDEZ-
MAZUECOS & VARGAS, 2011; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013). Al
mismo tiempo ha quedado demostrado que los niveles de diversidad genética neutral, no
son causa de amenaza. Está universalmente aceptado, que la diversidad genética evaluada
por marcadores moleculares neutrales, refleja principalmente los efectos de la deriva ge-
nética, y no el potencial evolutivo de una especie o capacidad de adaptación a presiones se-
lectivas, como tampoco, la diferenciación poblacional provocada por la selección natural
(REED & FRANKHAM, 2001; KIRK & FREELAND, 2011). No obstante, según estos úl-
timos investigadores, aunque se continúe utilizando marcadores moleculares neutrales de-
bido a su facilidad de uso y a su importante información, que permite inferencias bastante
precisas de los eventos demográficos pasados, los análisis genéticos con marcadores no
neutrales que informan de los efectos de la selección natural (QTL o genetic cuantitativa
y técnicas NGS o Secuencias de Nueva Generation), complementarán más eficazmente a
los marcadores neutrales.

1.3.3. Floras isleñas y fragmentación poblacional

La fragmentación poblacional como amenaza, es otro de los mitos encriptados y
contradictorios en las islas, con ecosistemas donde prima la fragmentación natural, esen-
cia de micro-evolución y endemicidad, que requiere especial precaución en políticas de
conservación, cuando no se diferencia de la fragmentación antrópica (PÉREZ DE PAZ &
CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013). Favorecer la conectividad de poblaciones isleñas podría
suponer una homogenización artificial antrópica, convirtiendo a las islas en magníficos
campos de golf. Los barrancos, barreras intrainsulares que dificultan el flujo génico inter-
poblacional (polen y semillas), favorecen el aislamiento y procesos micro-evolutivos (se-
lección). Considerar indiscriminadamente la fragmentación poblacional o diferencia
genética y fenética de las poblaciones de una especie, como amenaza, sería negar la esen-
cia de la especiación en islas oceánicas como Canarias.
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2. FLORES Y ESTRATEGIAS REPRODUCTIVAS EN CANARIAS

Las flores, aunque se consideran uno de los principales ejes de la taxonomía vege-
tal y la esencia de la reproducción sexual de las angiospermas, todavía hay en general un
gran vacío en el conocimiento de la flor en muchos de sus aspectos morfológicos, signifi-
cado funcional y biológico (BARRETT, 1995, 1998, 2003, 2008, 2010, 2011, 2014; PROC-
TOR et al., 1996; ENDRESS, 2011; SOLTIS & SOLTIS, 2014; TORICES, 2014) y
especialmente en lo que se refiere en particular a floras isleñas como Canarias (ANDER-
SON et al., 2002; PÉREZ DE PAZ, 2002; CRAWFORD et al., 2011, 2015; PÉREZ DE
PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a, 2013b).

Concretamente en las islas Canarias solo se encuentra información reproductiva en
un 42% de los géneros presentes, de los cuales un 12% poseen alguna especie con dioecia
o subdioecia, aproximadamente un 8% presentan dimorfismo sexual (incluyendo los sis-
temas sexuales de ginodioecia, androdioecia, heterodicogamia y polígamodioecia), y que-
dan sin valorar bastantes géneros con indicios de estar afectados por mecanismos de
auto-incompatibilidad, pero es un dato del que hasta el momento se tiene poca información
en la flora canaria (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a).

2.1. Flores y eficacia biológica.
Sistemas de cruzamiento: dioecia y auto-incompatibilidad

Desde Darwin, considerado el “padre” de los estudios modernos de los sistemas de
cruzamiento, muchos autores (DARWIN, 1876, 1877; RICHARDS, 1997; BARRETT, 1995,
2003, 2010a, 2010b, 2013, 2015; LEACH & MAYO, 2005; CHARLESWORTH, 2006;
PANNELL, 2009; CARR, 2013; PANNELL & LABOUCHE, 2014; CASTRIC et al., 2014)
reconocen que la polinización cruzada entre plantas diferentes (xenogamia) es más exitosa
que la auto-fecundación (autogamia), proporcionando, sin duda alguna, dos claras ventajas:

a) Evita la endogamia, con repercusión en el vigor de los individuos y viabilidad de
las poblaciones naturales, y b) Produce una mayor variabilidad de fenotipos y genotipos en
las poblaciones naturales, aportando, en principio, un mayor potencial adaptativo frente a
cambios ambientales, aspecto importante para la colonización de nuevos hábitats y posi-
bles cambios climáticos.

Las angiospermas consiguen evitar la auto-polinización o autogamia mediante dos
tipos de mecanismos, que implican cambios estructurales y fisiológicos en las flores:

i) Por dioecia, con flores unisexuales en plantas o individuos diferentes, masculinos
y femeninos.

ii) Por auto-incompatibilidad o incapacidad de una flor hermafrodita o individuo
monoico para producir semillas viables por auto-polinización.

La detección de estos dos mecanismos reproductivos en las floras insulares implica
un conocimiento previo de las filogenias moleculares bien resueltas, como obligado punto
de partida que, nos da “pistas” para reconocer las expresiones y transiciones florales (GIT-
ZENDANNER & SOLTIS, 2000; FRIEDMAN & FLOYD, 2001; BARRETT, 2010; EN-
DRESS, 2011; KARRON et al., 2012; CARR, 2013; KARIYAT et al., 2013; PÉREZ DE
PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a, 2013b; CASTRIC
et al., 2014).
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Realmente la variabilidad en los sistemas de cruzamiento de las plantas, se considera
una consecuencia fundamental de la diversidad de flores (forma y función), que junto a las
interacciones ecológicas y ambientales, posee una fuerte incidencia en la expresión de di-
versidad y estructuración genética de las poblaciones naturales, influyendo decisivamente en
el curso de la evolución de las especies (BARRETT, 1995, 1998, 2013, 2014; 2015b; BA-
RRETT et al.,1997; CRAWFORD et al., ; RICHARDS, 1997; CHARLESWORTH, 2006;
DUMINIL et al., 2007; HEREFORD, 2010; KARRON et al., 2012; CARR, 2013; KARI-
YAT et al., 2013; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013; DUFAY et al., 2014;
CASTRIC et al., 2014; TORICES, 2014; PANNELL, 2015, 2017; PANNELL et al., 2015).

2.2. Dioecia y sistemas sexuales. Islas. Canarias

La dioecia (poblaciones naturales con plantas masculinas y femeninas) es un sistema
sexual presente en casi la mitad de las familias de angiospermas donde es relativamente es-
caso (<10%) y sin embargo se considera frecuente en ecosistemas tropicales y de islas. De
hecho, junto con otros aspectos (leñosidad, gigantismo, etc) forma parte de lo que se co-
noce como síndrome insular (CARLQUIST, 1966, 1974; TRAVESET, 2001; KÄFER et al.,
2017).

Desde Darwin, los biólogos evolutivos han explicado el origen de la dioecia, como
el resultado de las interacciones entre factores genéticos y ecológicos, considerando dos
fuerzas selectivas principales: evitar la endogamia y/o favorecer la especialización sexual
u optimización de recursos paternales y maternales en favor de la descendencia (DAR-
WIN, 1877; BAWA, 1980; FREEMAN et al., 1 997; WEBB, 1999; SAKAI & WELLER,
1999; CHARLESWORTH, 1999; BARRETT, 2002; SINCLAIR et al., 2013; RENNER,
2014; KÄFER et al., 2017; PANNELL, 2017). A través de modelos teóricos y trabajos em-
píricos se ha profundizado en el conocimiento de la flor hermafrodita y unisexual como
también de los heteromorfismos sexuales, identificando varias vías evolutivas hacia la dioe-
cia (SAKAI & WELLER, 1999; RENNER, 2014, 2016).

Hoy día, la mayoría de los modelos y trabajos empíricos justifican la aparición de
la dioecia a partir del hermafroditismo a través de una serie de mutaciones independientes
feminizantes o masculinizantes, que pueden estar genética y cromosómicamente vincula-
das (DIGGLE et al., 2011; CHARLESWORTH, 2015, 2016; RENNER, 2016; PANNELL,
2017). Es decir que la aparición y establecimiento de individuos unisexuales en una po-
blación de hermafroditas: femeninos (en la vía de la ginodioecia), o masculinos (en la vía
de la androdioecia), constituye un primer paso para la evolución hacia la dioecia. Otras
vías alternativas hacia la dioecia en poblaciones hermafroditas, implican a dos morfos flo-
rales diferentes o tipos de individuos cosexuales presentes (morfos A y B de las especies
heterodicógamas o protándricos y protogínicos en otro tipo de heterodicogamia) que se es-
pecializan cada uno, en una de las dos funciones sexuales, masculina y femenina (DELPH,
2003; DIGGLE et al., 2011; DUFAY et al., 2007, 2014; RENNER, 2014, 2016).

No obstante, algunos autores siguen siendo partidarios de considerar que la dioe-
cia puede surgir frecuentemente también, a partir de diferentes grados o niveles de mono-
ecia (plantas con flores unisexuales masculinas y femeninas), sin embargo, aunque las
bases genéticas de esta ruta no están bien establecidas, se sabe que por esta vía la evolu-
ción hacia la dioecia, depende fundamentalmente de factores ecológicos, implicando a de-
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terminadas hormonas vegetales y/o factores epigenéticos que hacen de detonante para la
intervención de los factores genéticos, que conducen a la diferenciación sexual de las es-
pecies monoicas que evolucionan a dioicas (DIGGLE et al., 2011; GOLENBERG &
WEST, 2013; DUFAY et al., 2014; RENNER, 2016). Estas interacciones genético-am-
bientales que constituyen la base teórica de la selección sexual y asignación de recursos
en individuos y poblaciones, justifican la segregación espacial de los sexos y la labilidad
sexual, por factores ambientales, permitiendo la posibilidad de situaciones sexuales inter-
medias (PANNELL, 2017).

En la Flora Canaria se ha reconocido algunas de estas rutas hacia la dioecia, en gru-
pos endémicos donde los sistemas sexuales y polimorfismos implicados con flores unise-
xuales, se corresponden a los de sus respectivos linajes taxonómicos continentales y
posibles colonizadores (Phoenix, Bryonia, Pistacia, Myrica, Laurus, Salix, Bosea, Semele,
Ilex, Rhamnus, Gymnosporia, Rumex, Bencomia, Marcetella, Phyllis, Plocama, Persea,
Picconia, Neochamaelea, etc).

Entre las vías hacia la dioecia detectadas en Canarias para diversos géneros desde
el hermafroditismo, pero con flores unisexuales implicadas, las filogenias moleculares han
señalado y detectado que los distintos linajes han optado por vías diferentes para la con-
quista de la dioecia, y se han podido reconocer las rutas desde la ginodioecia, androdioe-
cia o heterodichogamia. Asimismo se han reconocido sistemas mixtos de acceso a la
dioecia, donde parecen implicados sistemas sexuales como la androdioecia con duodico-
gamia y heterodicogamia (Neochamaelea) como se verá más adelante. De la misma ma-
nera, se han considerado otros ejemplos que parecen estar en la ruta de la monoecia, donde
las flores unisexuales implicadas, no exhiben rudimentos o abortos del otro sexo.

Hasta el momento, un 12% de los géneros canarios investigados poseen alguna es-
pecie dioica. Este dato situaría a las islas Canarias como otro ejemplo de islas oceánicas
donde la dioecia es similar a la de Hawaii con un 11% de géneros con alguna especie dioica
(SAKAI et al., 1995; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a). Hay casos claros en los que la dioe-
cia no se considera autóctona porque todos los parientes relacionados ya la poseen, en otros
casos se presupone autóctona con bastante certeza, y sin embargo otros permanecen du-
dosos (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a).

2.2.1. Rutas de dioecia desde el hermafroditismo

Las vías evolutivas desde el hermafroditismo a la dioecia incluyen los sistemas de
cruzamiento intermedios de la ginodioecia (individuos hermafroditas y femeninos) y an-
drodioecia (individuos hermafroditas y masculinos). Estas vías comienzan con la invasión
de mutantes unisexuales, femeninos o masculinos respectivamente, seguidos por altera-
ción de los hermafroditas dando más recursos a la función sexual opuesta a los unisexua-
les. Cuando eventualmente, los hermafroditas se vuelven unisexuales surge (evoluciona)
la dioecia, aunque en algunas especies no se completa este segundo paso, o incluso re-
vierten desde la dioecia (DELPH & WOLF, 2005).

Los sistemas sexuales en plantas isleñas se caracterizan por la plasticidad en su ex-
presión sexual, de modo que la autogamia (autopolinización) y la xenogamia (polinización
cruzada entre individuos diferentes) puede intercambiarse con cierta facilidad (PANNELL,
2015). Las condiciones ambientales pueden afectar y alterar la expresión sexual de una
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planta o el grado en que alcanza el sexo funcional o condición masculina o femenina
(DELPH, 2003; DELPH & WOLF, 2005; PANNELL, 2005).

En este trabajo y especialmente en lo que se refiere a la detección de los sistemas
sexuales y vías hacia la dioecia en las islas Canarias, se han tenido en cuenta las posibles
interpretaciones erróneas que pueden surgir ante las flores morfológicamente hermafrodi-
tas pero funcionalmente unisexuales (Lámina 2), definidas por algunos autores como flo-
res unisexuales tipo-I y tipo-II (MITCHELL & DIGGLE, 2005; DIGGLE et al., 2011).

Las flores tipo-I, con rudimentos del sexo opuesto, masculino o femenino, repre-
sentan en algunos casos, episodios de transición desde o hacia la unisexualidad, y son fre-
cuentes en especies con dimorfismo sexual y situaciones más o menos cercanas a la dioecia
(CHARLESWORTH, 2016; RENNER, 2014, 2016; KÄFER et al., 2017; PANNELL,
2017). Se manifiestan y se han detectado en algunos géneros presentes o endémicos de Ma-
caronesia o de Canarias, como Semele (Ruscaceae), Ilex (Aquifoliaceae), Gymnosporia (Ce-
lastraceae), Plocama (Rubiaceae), Picconia (Oleaceae), Neochamaelea (Cneoraceae), etc.

2.2.1.1. Dioecia. Hermafroditismo vía heterodicogamia.

Algunos linajes primitivos como el orden Laurales con flores hermafroditas, po-
seen mecanismos capaces de separar temporalmente la fase masculina y femenina de la
flor (dicogamia), y frecuentemente se observan flores que abren en fase femenina expo-
niendo el estigma maduro (protoginia). Este mecanismo se encuentra comúnmente exten-
dido en la familia Lauráceas y se le puede observar en los representantes macaronésicos de
la familia que llegan a Canarias, típicos de los bosques de laurisilva (Lámina 3).

Un tipo de dicogamia sincrónica que poseen algunas especies de flores hermafro-
ditas protogínicas, conocido como heterodicogamia, también se manifiesta en algunas an-
giospermas primitivas de los órdenes Magnoliales y Laurales (KUBITZKI & KURZ, 1984;
LLOYD & WEBB. 1986; RENNER, 2001; ENDRESS, 2010; PANG & SAUNDERS,
2014). Se considera un mecanismo floral que proporciona dioecia temporal en las pobla-
ciones naturales, con dos tipos de individuos o morfos: plantas A con flores que abren por
la mañana (en fase femenina), y plantas B, con flores que abren por la tarde (en fase fe-
menina) y se cruzan con las plantas del morfo A, que ya se encuentran en fase masculina.

2.2.1.1.1. El “viñátigo”, Persea indica (L.) Spreng. (Lauraceae) es un endemismo
macaronésico, arbóreo, diploide con 2n= 2x= 24 que no se encuentra en ninguna de las lis-
tas rojas de especies en peligro, aunque en algunas islas se considera amenazada por pér-
dida de hábitat. La filogenia molecular señala a esta especie con mayor afinidad americana
que asiática (SCORA & BERGH, 1992; ROHWER et al., 2009; LI et al., 2011).

Como sus congéneres, posee flores hermafroditas protogínicas productoras de néc-
tar, polinizadas probablemente por pequeñas abejas y moscas, y se le considera con dioecia
temporal no autóctona, ocasionada por heterodicogamia sincrónica, propia del género y de
otras Lauraceae (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a). Los individuos del morfo A exponen el es-
tigma receptivo (blanco-brillante) por la mañana, mientras que sus anteras valvares liberan
el polen por la tarde (fase masculina), haciendo posible la fecundación cruzada con las plan-
tas del morfo B, que acaban de abrir sus flores en fase femenina. De esta manera se ha po-
sibilitado la dioecia temporal con cruces obligados entre las plantas o individuos A y B.
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Lámina 2.- Flor hermafrodita y unisexual de las angiospermas. Esquema que representa la tran-
sición desde la flor hermafrodita a los dos tipos de flor unisexual: tipo-I y tipo-II.
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Lámina 3.- Persea indica (L.) Spreng. (Lauraceae). Ejemplo de dioecia temporal con heterodico-
gamia sincrónica. A: planta con flor y frutos. B, D, E: flor recién abierta en fase femenina, expo-
niendo el gineceo maduro (protogínica) y anteras todavía cerradas.C, F: flor en fase masculina, con
las anteras dehiscentes y flor con visitante floral. G y J: flor en fase masculina, con las anteras de-
hiscentes exponiendo el polen y el estigma ya marchito. I: polen (MEB).
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2.2.1.2. Dioecia. Hermafroditismo vía ginodioecia

Es considerada como una de las vías evolutivas más importantes desde el herma-
froditismo hacia la separación de sexos o dioecia. La ginodioecia, sistema considerado bas-
tante eficaz, se caracteriza por la coexistencia de plantas hermafroditas y femeninas en la
misma población que garantiza la formación de semillas xenógamas en los individuos fe-
meninos y el vigor de la progenie (RICHARDS, 1997; CHARLESWORTH, 1999, 2006;
DELPH, 2003; SPIGLER & ASHMAN, 2012; DUFAY et al., 2014; RENNER, 2014). Al-
gunos estudios destacan una mayor fertilidad de las semillas en los individuos femeninos
que generalmente se correlaciona con su frecuencia en las poblaciones naturales (SPIGLER
& ASHMAN, 2012).

En la adquisición de dioecia por esta vía, algunas de las hipótesis justifican su
aparición y búsqueda de la xenogamia para evitar la autogamia y problemas de endoga-
mia, pero no necesariamente de manera exclusiva. Parece extremadamente probable que
la distribución de recursos y otros factores ecológicos o ambientales (aridez u otras con-
diciones extremas) jueguen un papel importante (CHARLESWORTH, 1999; DUFAY
et al., 2014).

La ginodioecia puede continuar su evolución hacia la a dioecia, a través de la pér-
dida de la función femenina de los hermafroditas (que se convierten en masculinos), o
puede permanecer estable (DELPH, 2003; DUFAY et al., 2007).

La invasión de individuos femeninos en poblaciones de individuos hermafroditas
(cosexuales) suele ir acompañada casi siempre por diferencias de fertilidad en ambos mor-
fos (masculinización de hermafroditas con escasa formación de frutos), requerimiento ab-
solutamente necesario para que las poblaciones ginodioicas puedan evolucionar a
subdioicas, trioicas y finalmente a dioicas. Es importante señalar en esta ruta hacia la dioe-
cia, que la presencia de subdioecia y trioecia representa situaciones y sistemas interme-
dios diferentes, de manera que mientras la trioecia (masculinos, femeninos y hermafroditas)
supone un sistema evolutivamente estable, la subdioecia representaría situaciones inesta-
bles de transición con aparición de individuos conocidos como “masculinos inconstantes”
que producen algún fruto (SPIGLER & ASHMAN, 2012).

En esta ruta se han catalogado géneros presentes en Macaronesia y Canarias como,
Semele, Plocama, Gymnosporia (Maytenus), Kunkeliella, o algunas Rosaceae-Sanguisor-
beae entre otros (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a).

2.2.1.2.1. Semele Kunth (Ruscaceae) es género endémico de Macaronesia, diploide
(2n=40=2x), lianoide y fuertemente leñoso, típico de los bosques de Laurisilva (Lámina 4).
Las filogenias moleculares con datos morfológicos (RUDALL et al., 2000; KIM et al.,
2010) revelan una fuerte relación con los géneros Danae y Ruscus considerados como res-
tos de una flora terciaria (Laurasia). Danae es monoico mientras que Ruscus posee taxo-
nes subandroicos (con individuos femeninos y hermafroditas con alguna flor masculina)
expresión sexual típica de taxones ginodioicos en situación próxima a la subdioecia, taxo-
nes subdioicos y dioicos (MARTÍNEZ-PALLÉ & ARONNE, 1999; HALADA & ER-
DELSKÁ, 2005; GIRÁLDEZ, on line).

La “gibalbera” Semele gayae (Webb & Berthel.) Svent. & Kunkel es una especie en-
démica de la isla de Gran Canaria, que se considera amenazada con categoría de vulnera-
ble (BAÑARES et al., 2004).
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Lámina 4.- Semele gayae (Webb & Berthel.) Svent. & Kunkel (Ruscaceae), especie dioica con in-
dividuos femeninos y masculinos. A: planta femenina con flores y frutos. B, C: flores femeninas con
el gineceo bien desarrollado y anteras abortadas. D, E, F: detalles de flores masculinas con anteras
dehiscentes. G: granos de polen al microscopio óptico y H-L: pólenes al microscopio electrónico de
barrido (MEB).
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Esta especie, es fundamentalmente dioica con dioecia que se puede considerar au-
tóctona, aunque posee algunas poblaciones con flores hermafroditas ocasionales y situa-
ciones lábiles de subdioecia. Con plantas femeninas y masculinas en las poblaciones
naturales, la relación de sexos es 1:1 y posee un éxito reproductivo alto. El número de flo-
res por planta, es similar en ambos sexos. Las flores pequeñas, agrupadas en glomérulos,
que se sitúan principalmente en posición central del cladodio, parecen morfológicamente
hermafroditas pero funcionalmente unisexuales, exhibiendo órganos abortados del sexo
opuesto. Las flores masculinas son más grandes que las femeninas y presentan un tipo po-
línico variable, con granos fácilmente deformables haciendo que su descripción resulte
difícil, desde inaperturados (omniaperturados) a sulcado difusos, ocasionalmente tricoto-
mosulcados con exina escabrosa y delgada (Pérez de Paz et al., in prep). En Danae y Rus-
cus el polen es monosulcado pero difieren en la ornamentación de su exina, psilada en
Ruscus o escabrosa en Danae como en Semele (ERDTMAN 1971; FURNESS & RU-
DALL, 1999; RUDALL & CAMPBELL, 1999). La relación Polen: Óvulo (10000) apoya
la xenogamia obligada de la categoría de CRUDEN (1977) con ≈10000 granos por antera
y ≈60000 granos por flor (6 anteras) mucho más severa que la de Ruscus aculeatus con
≈1000 granos por antera y ≈3000 granos (tres anteras) por flor (MARTÍNEZ-PALLÉ &
ARONNE, 2000). La polinización de Semele es probablemente por dípteros y sus frutos
rojos son dispersados por aves y lagartos endémicos (VALIDO, 1999).

2.2.1.2.2. El “balo” Plocama pendula Aiton (Rubiaceae-Paederieae) es, según auto-
res, un género monotípico endémico de las islas Canarias que se considera con dioecia fun-
cional autóctona. Es un arbusto leñoso propio de los cauces de los barrancos del piso basal,
aunque también en laderas, malpaíses y riscos del tabaibal-cardonal de todas las islas, a ex-
cepción de Lanzarote y La Palma, donde se cree extinguida. No está presente en ninguno
de los listados de plantas en peligro, pero se observan poblaciones en regresión propias de
su situación geográfica en las zonas de máxima presión antrópica de las islas (Lámina 5).

Este género que no ha diversificado en las islas, se le ha considerado tradicional-
mente dentro de la tribu Paederieae DC, aunque actualmente se ha reubicado en la subtribu
Putoriae DC o nueva tribu Putorieae (PUFF, 1982; BACKLUND et al. 2007). Los análi-
sis morfológicos y filogenéticos revelan que sus parientes continentales más cercanos se
encuentran en Sudáfrica (Crocyllis) y Arabia (Gaillonia) ambos con flores predominan-
temente pentámeras y especies ginodioicas (PUFF, 1982; THULIN, 1998; BACKLUND et
al. 2007). Es un género considerado tetraploide (2n= 44= 4x) a diferencia de su pariente
más cercano, Crocyllis calificado diploide con 2n=22=2x al igual que el género Putoria de
flores tetrámeras hermafroditas (LARSEN, 1958; BACKLUND & THULIN, 2007). No
se le conoce su diversidad genética poblacional.

Sus flores blanquecinas e inconspicuas con síndrome anemófilo, son visitadas por
varios grupos de insectos como himenópteros, dípteros y hormigas endémicas (OLESSEN
et al., 2002; VALIDO & OLESSEN, 2010). Ha sido descrito con dioecia funcional (MEN-
DOZA-HEUER, 1987; PÉREZ DE PAZ et al., 2013a), con plantas masculinas (de flores
morfológicamente hermafroditas con gineceos no funcionales que no forman frutos, sino
ocasionalmente, y plantas femeninas, con flores más cortas, anteras (sin polen) y gineceo
con ramas estigmáticas separadas de papilas expuestas (anemofilia), con elevado éxito re-
productivo y frutos (bayas transparentes) dispersados por pájaros y lagartos endémicos
(BARQUIN & WILDPRETT, 1975; VALIDO, 1999; PADILLA et al., 2012).
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Lámina 5.- Plocama pendula Aiton (Rubiaceae), endemismo canario con dioecia funcional con plan-
tas masculinas (C) de flores morfológicamente hermafroditas pero funcionalmente masculinas con las
ramas estigmáticas cerradas y anteras desarrolladas que producen polen (A, B). D, E: granos de polen
normales con detalle de la ornamentación exínica al MEB. F-K: polimorfismos polínicos apertura-
les. L: planta femenina: M, N: flores femeninas exponiendo el estigma de ramas separadas. O: flor
masculina (izquierda) y femenina (derecha) de talla diferente. P: frutos en una planta femenina.
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En las plantas masculinas, las flores (morfológicamente hermafroditas) mayores
que las femeninas, presentan el gineceo con las ramas estigmáticas cerradas aunque algu-
nas pueden ser funcionales (0-36%). El ratio Polen:Ovulo (6500) revela xenogamia obli-
gada según CRUDEN (1977) con ≈ 4000 granos/antera (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a).
Los granos de polen normales son buenos indicadores de sus relaciones filogenéticas (or-
namentación exínica), ha sido descrito en varios trabajos (PÉREZ DE PAZ, 1977; ROB-
BRECHT, 1982; LECUONA et al., 1987), pero no se ha denunciado previamente la
presencia de polimorfismos polínicos aperturales, posible reflejo de procesos micro-evo-
lutivos de poli o diploidización y/o marcadores de vigor o eficacia biológica al proporcio-
nar mayores oportunidades de tubos polínicos y por tanto de germinación (MIGNOT et
al., 1994; PÉREZ DE PAZ et al., 2009; TILL-BOTTRAUD et al., 2012).

2.2.1.2.3. El “peralillo” Gymnosporia cassinoides (L’Her) Masf. (Celastraceae) es
un arbolillo endémico de Canarias, propio de riscos y regiones forestales que se le presu-
pone poliploide como sus congéneres (2n= 36=4x, 54= 6x). En los análisis filogenéticos
G. cassinoides está estrechamente relacionada con G. senegalensis (arbusto subcosmopo-
lita con poblaciones marroquíes monoicas y dioicas, G.harveyana (árbol dioico sudafri-
cano) y el género Putterlickia (SIMMONS et al., 2008). El género Gymnosporia,
recientemente rehabilitado, tiene flores funcionalmente unisexuales, frutos en cápsulas de-
hiscentes y semillas con arilo (Lámina 6).

Se le considera con trioecia no autóctona y tres tipos de plantas en proporciones va-
riables (femeninas, monoicas y masculinas) aunque la presencia ocasional de flores her-
mafroditas y la inestabilidad de algunos individuos masculinos, refleja situaciones lábiles
de subdioecia. La expresión sexual y relación de plantas más frecuentes en las poblacio-
nes es: i) femeninas (29%) con flores sin polen y muchos frutos, ii) masculinas (48%) con
frutos esporádicos (inconstantes) y iii) monoicas (18%) que pueden ser fundamentalmente
masculinas (Mf) o femeninas (Fm) con producción de frutos muy variable. En ocasiones
se observan individuos polígamos (5%) con flores masculinas, femeninas y raramente her-
mafroditas. Las flores femeninas son más pequeñas que las masculinas y tienen 5 pétalos,
5 estambres no funcionales y un ovario funcional con un estigma de 3 (4) ramificaciones
en la parte superior. Las flores masculinas tienen 5 (6-7) pétalos, 5-6 estambres y un ova-
rio corto y no funcional.

Los granos de polen son de talla pequeña y de forma variable, breviaxos y longia-
xos, a veces romboidales y generalmente tricolporados con endoapertura variable depen-
diendo del tipo de planta. Los pólenes longiaxos de las masculinas (20-22 µm) poseen
endoaperturas grandes a modo de anillo, y abundantes polimorfismos polínicos apertura-
les de diferente número de aperturas (4-colporates, 6-pantocolporates, etc.) como los gé-
neros Plocama, Picconia, etc. Los individuos monoicos con pólenes más pequeños (19-20
µm) poseen pequeñas endoaperturas y no presentan granos polimórficos. Las ocasionales
flores hermafroditas presentan muchos granos estériles. Como algunos de sus congéneres,
las pequeñas flores atraen especialmente a moscas, pero también a hormigas y abejas (JOR-
DAAN, 2004). La presencia de flores hermafroditas indica una etapa intermedia entre la
ginodioecia y trioecia, como se observa frecuentemente en la familia Celastraceae con
ejemplos en los géneros Eumonymus y Maytenus (DARWIN, 1877; WEBB, 1979; BE-
NEVIDES et al., 2013).
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Lámina 6.- Gymnosporia cassinoides (L’Her) Masf. (Celastraceae). Endemismo canario ejemplo
de trioecia con plantas masculinas (A), femeninas (Q) y monoicas. B-E: flores masculinas con ova-
rios abortados y detalles de anteras dehiscentes. G-J: pólenes normales. K-L: polimorfismos políni-
cos aperturales. F, M, N, O: flores femeninas con gineceo desarrollado y anteras abortadas. P, Q:
frutos verdes.
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Recientemente se ha descrito una nueva especie de Lanzarote y Fuerteventura G.
cryptopetala de la sección Tenuispina y que muestra una estrecha relación con especies
geográficamente distantes, como G. tenuispina y G. emarginata (ROBSON, 1965; JOR-
DAAN & VAN WYK, 1999, 2006; REYES & SANTOS, 2010). Al parecer presenta si-
tuaciones más claras de dioecia.

2.2.1.2.4. La “escobilla de guayadeque” Kunkeliella canariensis Stearn (Santala-
ceae-Thesiaceae) es un pequeño arbusto endémico de Gran Canaria, ramificado con hojas
a modo de pequeñas escamas triangulares, cuya distribución se restringe a las laderas del
Barranco de Guayadeque (Monumento Natural en el este de la isla) entre los 700-800
m.s.n.m. formando parte de la vegetación termófila. Se considera amenazado críticamente
(BAÑARES et al., 2004) y tiene Plan de Recuperación (Lámina 7).

El género Kunkeliella, íntimamente relacionado a los géneros Thesidium y Thesium,
constituye uno de los cinco géneros de la reciente familia Thesiaceae (antes tribu) inte-
grada por taxones hemiparásitos (parásitos haustoriales) que, aunque poseen clorofila ne-
cesitan parasitar las raíces de otras plantas para sintetizar sus compuestos orgánicos
(SVENTENIUS, 1960; STEARN, 1972; NICKRENT et al., 2010; FOREST & MAN-
NING, 2013). Aunque recientemente Kunkeliella se ha considerado integrado en Thesium,
su biogeografía y la reciente detección de flores unisexuales vs hermafroditas, pueden cons-
tituir un impedimento importante para esta nueva circunscripción, además del tipo polínico
(PÉREZ DE PAZ et al., 2015c). K. canariensis se encuentra fuertemente diferenciada ge-
néticamente (microsatélites) del resto de las cuatro especies descritas para el archipiélago
canario, según el listado oficial del Gobierno de Canarias (SOSA et al., 2005).

La especie, aunque descrita con flores hermafroditas, presenta también flores uni-
sexuales femeninas y dos tipos de individuos: i) plantas con flores hermafroditas que se
comportan funcionalmente como “masculinos inconstantes” por la escasa o nula produc-
ción de frutos, y ii) plantas femeninas, con flores unisexuales femeninas, más pequeñas y
micro-morfológicamente diferentes (tépalos), que llevan anteras sin polen y producen
gran cantidad de frutos y semillas, aunque con bajos índices de germinación (~11%, Clara
Ortega, comunicación personal). Asimismo se ha observado una escasa supervivencia de
plántulas (Juan García, comunicación personal), debido probablemente a su condición
hemiparásita. Esta presencia de individuos hermafroditas y femeninos define a la especie
como ginodioica, aunque cercana a la dioecia funcional por la condición de “masculinos
inconstantes” de las plantas hermafroditas. Se desconocen los visitantes florales y posi-
bles polinizadores. Los frutos maduros se desprenden quedando en las proximidades de
las plantas madre y se ha comprobado que son comidos por lagartos endémicos por su
presencia en las heces de los mismos (Beatriz Rumeu, comunicación personal), confir-
mándose por tanto, su carácter de vectores de dispersión. No obstante, la presencia fre-
cuente de frutos partidos, no descarta la posible dispersión por aves (Juan García,
comunicación personal).

Aunque la germinación de semillas es baja, se le considera con un éxito reproduc-
tivo aceptable. El principal problema es la supervivencia de plántulas por su condición de
especie hemiparásita, constituyendo la principal amenaza inherente a la biología de la es-
pecie, además de la incidencia de factores externos como herbívoros ramoneadores (prin-
cipalmente conejos) que habría que valorar.
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Lámina 7.- Kunkeliella canariensis Stearn (Santalaceae). Endemismo de Gran Canaria ejemplo de
ginodioecia con situaciones cercanas a la dioecia. A, B: planta con flores hermafroditas a veces fun-
cionalmente masculinas. C-E: flores hermafroditas con anteras bien desarrolladas y gineceo incons-
picuo. F-G: granos de polen al MEB. E, H: flor al MEB y detalle del gineceo con granos de polen.
I, J: flores femeninas con gineceo más desarrollado que las hermafroditas y anteras abortadas. K:
flor femenina (MEB). L: pétalo femenino con solapa lateral. M-O: estigma (MEB). P: planta feme-
nina con ramita florífera.
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2.2.1.3. Ginodioecia estable. Echium L. (Boraginaceae)

La ginodioecia o coexistencia de plantas hermafroditas y femeninas en la misma
población, como se ha dicho anteriormente, es un sistema sexual bastante eficaz para evi-
tar la autogamia y los problemas de endogamia, garantizando la xenogamia en los indivi-
duos femeninos. Puede seguir evolucionando hacia la dioecia, si los individuos
hermafroditas pierden la función femenina y se convierten en masculinos (como en los
casos anteriores), o puede permanecer estable, como es el caso de los “taginastes” grupo
de endemismos leñosos macaronésicos del género Echium L. (Lámina 8).

Merecen destacar pues a las especies del género Echiun en general, y en particular
a los “taginastes”, leñosos, como fieles representantes de la ginodioecia estable, que no se
encuentran camino de la dioecia (BRAMWELL, 1971; 1972b; PÉREZ DE PAZ, 2002;
PÉREZ DE PAZ et al., 1997; DORKEN, 2010; VALDÉS, 2012).

El género Echium en las islas Canarias representa uno de los ejemplos más espec-
taculares de radiación adaptativa con una variabilidad considerable principalmente en sus
caracteres florales (morfología y color) de gran importancia taxonómica (BRAMWELL,
1971, 1972a, 1975) y en lo que se refiere a síndromes de polinización por abejas y/o pája-
ros, posibles ex-aptaciones, más que adaptaciones a los polinizadores actuales (HERRERA,
1996; DUPONT & SCOV, 2004; VALIDO & OLESEN, 2010). Todas los endemismos son
diploides con 2n= 16= 2x aunque con casos de mixoploidía (FEBLES, 1989).

La mayoría de sus especies son ginodioicas presentando individuos hermafroditas,
femeninos e intermedios con distintos niveles de esterilidad masculina, que se manifiesta
por los distintos grados de estambres abortados y pólenes estériles. Se ha verificado la re-
lación de sexos en algunas especies canarias de la isla de Tenerife y de La Palma como
E. giganteum, E. aculeatum, E. leucophaeum, E. webbii, E. brevirame y E. virescens con
unos niveles de ginodioecia (porcentaje de individuos femeninos) que oscilan entre el
17-30% según poblaciones y especies (BRAMWELL, 1971, 1972b; DORKEN, 2010),
mientras que en Gran Canaria los niveles de ginodioecia detectados, oscilan entre un 5-
50%, a excepción de poblaciones muy alteradas o antropizadas, donde los individuos fe-
meninos pueden encontrarse en mayoría, principalmente en E. decaisnei (con situaciones
habituales del 10-30%) y E. onosmifolium (con porcentajes del 2-50%) en relación a E.
callithyrsum y a E. triste (herbáceo) que presentan situaciones similares de alrededor del
5-10% de femeninos (PÉREZ DE PAZ et al., 1997; MORA 2006). En especies herbáceas
no endémicas como E. vulgare se han encontrado niveles parecidos de ginodioecia con un
12-26% de femeninos (KLINKHAMER et al, 1991, 1994).

En este sistema sexual de ginodioecia, en relación a las ventajas de los individuos
femeninos sobre los hermafroditas para generar descendencia (SHYKOFF et al., 2003)
hay que decir que en estas situaciones de ginodioecia estable como los Echium canarios es-
tudiados, la producción de semillas tiende a ser superior en los individuos femeninos,
(BRAMWELL, 1971, 1972b; MORA, 2006). Aunque todavía no se han encontrado dife-
rencias en el peso de las semillas ni los índices de germinación, la mayor producción de se-
millas por parte de los individuos femeninos, resultaría de especial utilidad para la
recuperación de especies en peligro crítico, como E. acanthocarpun endemismo de la isla
de La Gomera, con requerimientos de refuerzos poblacionales, que sin embargo presenta
niveles de diversidad genética altos, similares a los de su congénere E. decaisnei, amplia-
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Lámina 8.- Echium L. (Boraginaceae). Grupo de endemismos macaronésicos ejemplo de gino-
dioecia estable que no evolucionan a dioecia. A, C, N: E. callithyrsum con detalle de la corola. B: es-
quema de las corolas de los Echium canarios (Bramwell, 1972b) coloreado. D, G: detalles de flores
femeninas con estambres abortados. E, F: flores hermafroditas de E. decaisnei. H-K: detalles de es-
tigmas y papilas estigmáticas al MEB. L: E. decaisnei. M: E. onosmifolium ssp. spectabile. Ñ: E.
onosmofolium. O-Q: Pontechium (E. russicum del Mediterráneo oriental), detalle del estigma como
Lobostemon y polen. R, S: ornamentación exínica del polen de Echium y Lobostemon.T: corola de
E. triste. U: flores de E. acanthocarpum. V: esquema con mapa de distribución del complejo Echium-
Lobostemon. W: corolla de L. montanum (Sudáfrica).



136

mente distribuido en la isla de Gran Canaria (BAÑARES et al., 2004; WERNER et al.,
2007; MORA et al., 2009; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013).

Varios autores han denunciado que algunas especies del género Echium, presentan
situaciones comprometidas con niveles mixtos de un aparente sistema de auto-incompati-
bilidad homomórfico, con manifestaciones propias de los sistemas crípticos, que en algu-
nos casos han valorado como posibles situaciones de depresión por endogamia
(BRAMWELL, 1972b; MELSER et al., 1999; KORBECKA, 2004; MORA 2006; PETA-
NIDOU et al., 2012; SEDLACEK et al., 2012), pero las situaciones de producción de se-
millas en auto-cruces con problemas posteriores de germinación, hace pensar que en
realidad podría tratarse de niveles mixtos de un sistema críptico o de acción tardía (LSI)
con ligeras manifestaciones pre y post-cigóticas.

El género Echium junto con el género sudafricano Lobostemon, está considerado
como un complejo de distribución disjunta en tres centros biogeográficos (Mediterráneo,
Macaronésico y Sudafricano) con un taxón puente (E. russicum = Pontechium) de carac-
terísticas morfológicas y moleculares intermedias, cuyos caracteres palinológicos se ma-
nifiestan como buenos indicadores de las relaciones filogenéticas (BRAMWELL, 1986;
PÉREZ DE PAZ, 1993, 1998; PÉREZ DE PAZ & PARDO, 1994; BÖLLE et al., 1996;
HILGER & BÖHLE. 2000). Salvo en E. russicum (Pontechium), no se han observado po-
limorfismos polínicos aperturales (PÉREZ DE PAZ, sin publicar).

2.2.1.4. Dioecia. Hermafroditismo vía androdioecia

Con plantas hermafroditas y masculinas en la misma población, los modelos teóri-
cos sugieren, que el mantenimiento de la androdioecia, requiere que los individuos mas-
culinos generen más del doble de las semillas que los hermafroditas. Se ha considerado
que no constituye una vía importante en la evolución de la dioecia, y que no se encuentra
frecuentemente asociada a ella (CHARLESWORTH, 1984; PANNELL, 2002). Es un sis-
tema que se sigue considerando bastante escaso en la naturaleza, incluso en ocasiones ha
sido calificado de controvertido, aunque en los últimos años su evolución ha despertado un
interés especial (SAUMITOU-LAPRADE et al., 2010; HUSSE et al., 2013; XU et al.,
2014). En Canarias puede estar representada en los géneros, Euphorbia y Mercurialis (Eu-
phorbiaceae).

Es en la familia Oleaceae, donde cada vez se descubren más casos de androdioecia
funcional y/o situaciones relacionadas en varios miembros de la familia, (géneros Fraxi-
nus, Osmanthus, Chionanthus y Phillyrea), con la particularidad que la frecuencia de in-
dividuos masculinos se presenta mayor que lo predecible por los modelos teóricos
(DOMMÉE et al., 1999; VASSILIADIS et al., 2000; SAUMITOU-LAPRADE et al., 2010;
HUSSE et al., 2013; BILLIAR et al., 2015). En Phillyrea angustifolia L., se encontró que
las altas frecuencias de masculinos en las poblaciones naturales, se pueden mantener por-
que los masculinos pueden polinizar a todos los hermafroditas mientras que por el contra-
rio los hermafroditas, con dos grupos de auto-incompatibilidad, sólo pueden fecundar a la
mitad de ellos. Por lo tanto, en esta especie, la desventaja reproductiva de los masculinos
por la pérdida de la función femenina, se compensa porque son totalmente compatibles
con los dos grupos de hermafroditas, pudiendo engendrar nuevos masculinos (BILLIAR et
al., 2015; PANNELL & VOILLEMOT, 2015; VERNET et al., 2016).
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Actualmente una gran mayoría de autores son partidarios de considerar al sistema
sexual de la androdioecia como una vía de transición desde el hermafroditismo a la dioe-
cia en varios géneros de la familia Oleaceae (WALLANDER & ALBERT, 2000; WA-
LLANDER, 2008, 2013; GUO et al., 2011; HAO et al., 2011; HONG-WA & BESNARD,
2013; XU et al., 2014; SONG et al., 2016; VERNET et al., 2016).

La historia evolutiva del género macaronésico Picconia (Oleaceae) con P. azorica en
Azores, y P. excelsa en Madeira y Canarias, señala como parientes estrechamente relaciona-
dos al género Phillyrea y a un grupo de géneros biogeográficamente lejanos como, Notelaea
(hermafroditismo-dioecia, Australia), Nestegis (polígamo-dioecia, New Zealand-Hawaii),
Chionanthus (androdioecia, Este de Asia) y Osmanthus (androdioecia, New Caledonia-
N.America) todos ellos con flores unisexuales masculinas provistas de pistilodios o pistilos
abortados no funcionales (GUO et al., 2011; HONG-WA & BESNARD, 2013; XU et al.,
2014; SONG et al., 2016). Merece destacar a Phillyrea angustifolia, especie mediterránea que
llega a Canarias, como un caso de androdioecia con un especial sistema de auto-incompati-
bilidad (homomórfico dialélico) entre los individuos hermafroditas (confirmado también
para el género Fraxinus), que proporciona ventaja a los individuos masculinos para engen-
drar progenie masculina, pero que también permite la evolución a la dioecia con numerosas
situaciones intermedias de androdioecia y trioecia o coexistencia de individuos masculinos,
hermafroditas y femeninos (SAUMITOU-LAPRADE et al., 2010; HUSSE et al., 2013;
BILLIARD et al., 2015; PANNELL & VOILLEMOT, 2015; VERNET et al., 2016).

2.2.1.4.1. El “palo blanco” Picconia excelsa (Aiton) DC (Oleaceae) es un ende-
mismo diploide (2n= 46= 2x) relativamente abundante de la laurisilva macaronésica (Ma-
deira y Canarias), excepto en algunas islas donde el Monteverde se encuentra especialmente
degradado (Lámina 9). En sus flores con síndrome entomófilo, no se descarta la anemofi-
lia. Sus frutos drupáceos se dispersan por gravidez, aves, lagartos endémicos y ratas (VA-
LIDO, 1999; ARTEAGA et al., 2006; TRAVESET, 2009).

Es uno de los escasos y recientes representantes de androdioecia en Canarias y se
le puede calificar con androdioecia funcional no autóctona, con una relación de individuos
hermafroditas vs masculinos similar a la de sus parientes allegados con androdioecia (gé-
neros de Oleaceae mencionados anteriormente).

Posee individuos hermafroditas (42%) y masculinos (58%), y las flores grupadas en
racimos terminales o subterminales llevan corolas blancas divididas en 4 lóbulos profun-
dos, destacando, tanto en las masculinas como hermafroditas dos grandes anteras de color
amarillo, que a veces pueden ser tres y ocasionalmente 4, y cada una, puede albergar unos
95000 granos de polen. Las flores de los individuos masculinos morfológicamente son her-
mafroditas, pero funcionalmente masculinas de anteras grandes, de longitud el doble de
los gineceos, que se caracterizan por poseer una superficie estigmática de color marrón, su-
puestamente no funcional (sin producción de frutos) y que se les considera homólogos a
los “pistilodios” de sus parientes (XU et al., 2014). Sus anteras poseen junto a los granos
normales tricolporados y reticulados, porcentajes relativamente elevados de polimorfis-
mos aperturales, similares a los observados en Parolinia, Plocama y Gymnosporia, posi-
bles marcadores de vigor o eficacia biológica, al proporcionar mayores oportunidades de
germinación y emisión de tubos polínicos (MIGNOT et al., 1994; PÉREZ DE PAZ et al.,
2009; TILL-BOTTRAUD et al., 2012).
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Lámina 9.- Picconia excelsa (Aiton) DC (Oleaceae). Endemismo canario y de Madeira, ejemplo de
androdioecia. A, B, C: planta hermafrodita y flores con pistilos de estigmas funcionales de color
blanquecino-amarillento. D, E: pólenes de flor hermafrodita. F, G, L: Flores masculinas (funcional-
mente) con pistilos no funcionales de estigmas color marrón (pistilodios) y anteras grandes el doble
del gineceo.H: polen normal tricolporado. I, K: polimorfismos polínicos aperturales. J: planta her-
mafrodita con frutos.
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Asimismo las plantas hermafroditas, como otras Oleaceae allegadas, presentan flo-
res con anteras más cortas de altura similar a la del gineceo, que llevan polen fértil de talla
ligeramente más pequeña, pero sin que apenas se observen los polimorfismos polínicos
aperturales. El gineceo, que expone una superficie estigmática de color blanquecino ama-
rillento, es funcional ya que produce frutos. El ratio Polen: Óvulo de la especie (≈ 60) la
califica como xenógama obligada en la categoría de Cruden. Se ha observado un alto ín-
dice de mortalidad de plántulas y juveniles (80-85%) en condiciones naturales (ARTE-
AGA et al., 2006).

La presencia ocasional de flores femeninas en individuos hermafroditas, quizás pre-
conice su predisposición a la dioecia, como algunos de sus géneros allegados, pero por
otro lado, el elevado porcentaje de individuos masculinos, hace pensar en la posible pre-
sencia de un sistema de auto-incompatibilidad homomórfico (dialélico) entre los individuos
hermafroditas, ya observado en otras Oleaceae relacionadas con androdioecia, como Os-
manthus y Fraxinus (DOMMEE et al., 1999; HAO et al., 2011). Aunque no se han hecho
análisis de paternidad, ni testado la posible presencia de mecanismos de auto-incompati-
bilidad entre los individuos hermafroditas, no se debe descartar su presencia, y debe ser uno
de los objetivos futuros.

En P. azorica endemismo de Azores seriamente amenazado, no se ha estudiado, su
sistema reproductivo, pero las imágenes disponibles de sus flores, preconizan un sistema
sexual similar al de P. excelsa, con posible presencia de individuos potencialmente mas-
culinos (flores con estigmas marrones que no producen frutos) y plantas hermafroditas
(flores con estigmas blanquecino-amarillentos que producen frutos). Presenta una diversi-
dad genética (microsatélites) relativamente alta y baja diferenciación poblacional (MAR-
TINS et al., 2013, 2015).

2.2.1.5. Dioecia. Ruta mixta desde la heterodicogamia y androdioecia.

Esta ruta mixta corresponde, en principio, a un caso de androdioecia y de heterodi-
cogamia diferente al que presenta la familia Lauraceae (ver apartado anterior 2.2.1.1). Es
un sistema complejo y raro representado en Canarias exclusivamente por Neochamaelea
pulverulenta (Vent.) Erdtman.

Este tipo de heterodicogamia (HD), es un sistema sexual generalmente de taxones
monoicos, que favorece la dioecia temporal y se considera muy raro (20 géneros, 14 fami-
lias) aunque se cree subestimado. Suele estar integrado en las poblaciones por dos fenoti-
pos sexuales temporales, protándricos (PA) y protogínicos (PG) genéticamente determinados
(RENNER, 2001; KIMURA et al., 2003; FIELD & BARRETT, 2012). Es poco conocido
aunque se le ha relacionado con la duodicogamia, sistema todavía más raro y menos cono-
cido (8 géneros y 4 familias) con un solo fenotipo o morfo en las poblaciones (De JONG,
1976; DOMMÉE et al., 1995). En la duodicogamia (DD), el periodo de floración de cada
planta (con flores sincrónicas a nivel individuo) se caracteriza, por una secuencia tempo-
ral, masculina, femenina, masculina, donde las dos fases masculinas, están separadas tem-
poralmente, por una fase femenina. En este sistema no existe sincronía entre los individuos
de la población, con el fin de asegurar los cruces entre ellos (LUO et al., 2007).

La heterodicogamia pues, es una forma de polimorfismo sexual temporal donde el
morfo protándrico (PA) desarrolla antes las flores masculinas que las femeninas (M→F),
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mientras que el fenotipo protogínico (PG) es al contrario (F→M). El carácter recíproco y
sincrónico de la floración de estos fenotipos, ha sugerido que la perdurabilidad de los mis-
mos en las poblaciones naturales, se consigue gracias a los cruces entre ellos, con niveles
variables de dioecia temporal, hipótesis que ya se ha demostrado en algunas especies del
género Acer (Sapindaceae) con el uso de marcadores genéticos moleculares (De JONG,
1976; DOMMÉE et al., 1995; GLEISER & VERDÚ, 2005; RENNER et al., 2007; GLEI-
SER et al., 2008; SHANG et al., 2012; FIELD & BARRETT, 2012).

Pero también en este género, y en algunos otros linajes de angiospermas, se han po-
dido detectar estrategias sexuales más complejas y polimorfismos temporales de tres o más
morfos sexuales (DD, PA, PG, M) con evidencias de plasticidad sexual o transiciones entre
algunos de los fenotipos (PA→DD y M→PA), que, mediante análisis de paternidad, se ha
confirmado la identidad de los mismos y se ha informado del flujo polínico y cruces entre
ellos (SHANG et al., 2012 FIELD & BARRETT, 2012).

2.2.1.5.1. La “leñabuena” Neochamaelea pulverulenta (Vent.) Erdtman, género mo-
notípico exclusivo del archipiélago canario, es un arbusto leñoso que se encuentra en las la-
deras secas y soleadas del tabaibal-cardonal canario en las islas de La Gomera, Tenerife y
Gran Canaria, donde posee sus mejores poblaciones en la zona Reserva de la Biosfera (Lá-
minas 10, 11 y 12). Junto a Cneorum triccocon (mediterránea) constituye todo el patrimonio
de la antigua familia Cneoraceae (Rutaceae-Spathelioideae del orden Sapindales). A pesar de
su elevado número de cromosomas, se considera un paleoendemismo diploide y sus flores en-
tomógamas son visitadas por hormigas, pequeñas abejas solitarias, melíferas y otros, aunque
se desconocen sus verdaderos polinizadores efectivos (HOHMANN et al., 1993; RIGUEIRO
et al., 2009; VALIDO & OLESEN, 2010). Sus frutos drupáceos son consumidos por lagartos
endémicos que los dispersan a corta distancia, aunque rapaces que consumen lagartos (di-
plocoria) le proveen una dispersión secundaria a más larga distancia, que justifica la coloni-
zación de islas diferentes (VALIDO, 1999; PADILLA et al., 2012; NOGALES et al., 2012).

Con flores morfológicamente hermafroditas pero funcionalmente unisexuales, mas-
culinas y femeninas, sus poblaciones naturales poseen individuos masculinos y monoicos
(androdioecia), pero estos últimos con una fuerte dicogamia interfloral que separa tempo-
ralmente las flores masculinas de las femeninas, implicando a diferentes modelos y feno-
tipos sexuales, que le proveen situaciones de dioecia funcional de difícil evaluación y
caracterización (PÉREZ DE PAZ, 2002; PÉREZ DE PAZ et al., 2013b).

En sus flores con una duración de 4-5 días al cabo de los cuales pierde los pétalos,
los pedúnculos florales en las masculinas (M) y los ovarios en las femeninas (F), persisten
como indicadores de ambas fases. Después de los seguimientos intensos y consecutivos de
la floración en unos 230 individuos de cuatro poblaciones naturales de Gran Canaria y una
cultivada (JBCVC), el estudio a lo largo de unos 5 ciclos de floración, hay que decir en pri-
mer lugar que en las poblaciones con condiciones ambientales más xerofíticas y ante si-
tuaciones de sequía que suponen un elevado estrés ambiental, un porcentaje variable de
individuos o no florecen, u ocasionalmente dejan de presentar dicogamia, comportándose
en ese caso como monoicos normales.

No obstante en la mayoría de las poblaciones se ha detectado y confirmado cuatro
tipos de individuos o fenotipos sexuales, implicados en por lo menos tres sistemas sexua-
les, androdioecia, duodicogamia y heterodicogamia (PÉREZ DE PAZ et al., 2013b):
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Lámina 10.- Neochamaelea pulverulenta (Vent.) Erdtman (Cneoraceae). Endemismo canario ejem-
plo de dioecia funcional con androdioecia, duodicogamia y hetrodicogamia. A: planta y distribución
en las islas. B: tabaibal-cardonal con Neochamaelea. C, G: flores masculinas con gineceo abortado.
D, E: pólenes normales al MEB y MO. F, H: Flores femeninas con gineceo bien desarrollado y an-
teras siempre indehiscentes. I: flores con el visitante floral más asiduo, hormigas. J, K: frutos.
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Lámina 11.- Neochamaelea pulverulenta. Fenotipos sexuales en las poblaciones naturales. Fe-
notipo duodicógamo (DD): con secuencia temporal de tres fases: Masculina → Femenina →Mas-
culina y pólenes con polimorfismos. Fenotipo protándrico (PA): con secuencia temporal de dos fases:
Masculina → Femenina y pólenes con polimorfismos. Fenotipo protogínico (PG): con secuencia
temporal de dos fases: Femenina → Masculina y pólenes abortados. Fenotipo masculino (M): con flo-
res exclusivamente masculinas y pólenes con abundantes polimorfismos.
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Lámina 12.- Neochamaelea pulverulenta. Evolución de los fenotipos sexuales en las poblaciones.
Esquema que representa la evolución y plasticidad sexual en las poblaciones naturales de los mor-
fos o fenotipos sexuales. Relaciones entre los cuatro fenotipos o individuos implicados (DD, PA,
PG, M) en los sistemas sexuales de duodicogamia (DD), heterodicogamia (HD) y androdioecia (AD).
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i) Fenotipo duodicógamo (DD): plantas con floraciones de tres fases (M-F-M) donde
las flores masculinas se caracterizan por pólenes grandes, fértiles y un alto porcentaje de
polimorfismos polínicos aperturales, y las femeninas por ovarios y ramas estigmáticas bas-
tante prominentes.

ii) Fenotipo protándrico (PA): plantas con dos fases de flores M→F donde las flores
masculinas se caracterizan por anteras y pólenes grandes y numerosos, y las femeninas por
ramas estigmáticas generalmente más cortas, que no siempre producen abundantes frutos.

iii) Fenotipo protogínico (PG): plantas con dos fases F→M, donde las flores feme-
ninas con ovarios grandes y ramas estigmáticas mayores al resto de los fenotipos, produ-
cen abundantes frutos y en las flores masculinas abundan los pólenes estériles y tetradas
no funcionales. Se suelen mantener constantes con poca plasticidad sexual y mayor exi-
gencia ecológica.

iv) Fenotipo masculino (M): plantas con una sola fase de flores masculinas con an-
teras y pólenes grandes y numerosos y un alto porcentaje de polimorfismos polínicos aper-
turales. Merece señalar en estos individuos (como también en los fenotipos PA y DD) que
junto a los granos normales, 4-6-colporados de ornamentación verrucosa, se detectan por-
centajes relativamente elevados de polimorfismos aperturales, similares a los observados
en Parolinia, Plocama, Gymnosporia o Picconia, también considerados como posibles
marcadores de eficacia biológica, al proporcionar mayores oportunidades de germinación
y emisión de tubos polínicos (MIGNOT et al., 1994; PÉREZ DE PAZ et al., 2009; TILL-
BOTTRAUD et al., 2012).

Hay que destacar, que los atributos florales de estos fenotipos revelan indicios de es-
pecialización sexual, del fenotipo PA hacia la función masculina (abundancia de polimor-
fismos polínicos), y del fenotipo PG hacia la función femenina (generalmente con pólenes
abortados y mayor producción de frutos).

La presencia de “plasticidad sexual” en algunos fenotipos de Neochamaelea, y el se-
guimiento de tal labilidad en los fenotipos implicados es muy importante, porque señala las
transiciones desde unos a otros. Así, se ha observado que algunos individuos DD, pueden
convertirse en PA (sin la tercera etapa de floración masculina) y algunos de estos a M con
algún año de retroceso. Asimismo los DD también pueden convertirse en PG, sin la primera
fase de flores masculinas. Sin embargo, la mayoría de M y PG se mantienen estables, aun-
que algunos años manifiesten transiciones intermedias, con una presencia anecdótica de flo-
res masculinas al comienzo de floración. Para su posible correlación con la expresión sexual
de los fenotipos, se toman datos de talla, intensidad de floración, recursos del androceo y
gineceo y formación de frutos y semillas.

Neochamaelea muestra los cuatro mismos fenotipos sexuales (DD, PA, PG, M)
que el género Acer (De JONG, 1976; SATO, 2002; GLEISER & VERDÚ, 2005; GLEISER
et al., 2008; RENNER et al., 2007; KIKUCHI et al., 2009; SHIBATA et al., 2009; TAL,
2009; SHANG et al., 2012; FIELD & BARRETT, 2012), o que el género Cupania (BAWA,
1977; CRUDEN, 1988), o Paullinia (De LIMA et al., 2016) todos ellos en la familia Sa-
pindaceae. Pero también la presencia de estos mismos fenotipos sexuales en otros géneros
y familias como, Cladium en Cyperaceae (SNYDER & RICHARDS, 2005; RENNER et
al., 2007), Platycarya en Jungladaceae (FUKUHARA & TOKUMARU, 2014), Bridelia y
Cleistanthus en Phyllanthaceae (BORGES et al., 1997; LUO et al., 2007; LI et al., 2009;
2014), parece estar señalando y confirmando, en principio, la existencia de un sistema se-
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xual complejo, donde se encontrarían implicados los sistemas de androdioecia, duodico-
gamia y heterodicogamia, de forma más o menos estable, y/o, como un posible tránsito
hacia la dioecia.

Hay que destacar que, actualmente, en los casos conocidos de heterodicogamia,
solo se reconocen las transiciones sexuales desde el fenotipo DD hacia el protándrico (PA),
pero no hacia el morfo protogínico (PG), cuya presencia se considera de dificil explicación
(SHANG et al., 2012; FIELD & BARRETT, 2012).

Sin embargo Neochamaelea revela, no solamente las transiciones desde el fenotipo
DD hacia el PA, sino también desde el DD hacia el fenotipo PG, reforzando, además, la hi-
pótesis de De JONG (1976) y DOMMÉE et al. (1995), y llenando un importante vacío en
el conocimiento de la heterodicogamia, sistema sexual donde se ha evidenciado su estre-
cha relación con la duodicogamia y androdioecia.

En la actualidad, Neochamaelea se prepara para los ineludibles análisis de paterni-
dad con microsatélites a desarrollar en el Proyecto MACFLOR del JBCVC (PÉREZ DE
PAZ et al., 2017) con el fin de verificar la identidad de los fenotipos sexuales detectados,
su mantenimiento en las poblaciones naturales, así como las relaciones entre la duodico-
gamia, heterodicogamia y androdioecia. Los patrones encontrandos en Neochamaelea, se
ven muy interesantes, y sería fascinante englobarlos en un “modelo” que pudiera explicar
el mantenimiento del polimorfismo sexual encontrado en las islas Canarias.

¿Cuál será el enlace entre la androdioecia, duodicogamia y heterodicogamia?...

2.2.2. Dioecia. Ruta desde la monoecia

La monoecia es un sistema sexual que caracteriza a las especies, por poseer flores
unisexuales masculinas y femeninas en la misma planta. Aunque las bases genéticas de
esta vía no están bien establecidas, y los modelos genéticos tradicionales no explican el
papel de las variables ambientales en la plasticidad sexual, ni la evolución de las flores
unisexuales en las poblaciones monoicas y submonoicas, todos los modelos asumen que la
dioecia a partir de la monoecia, solo implica un cambio en la proporción de flores mascu-
linas o femeninas en los individuos, sin que se altere la morfología y estructura de la flor
(DIGGLE et al., 2011; GOLENBERG & WEST, 2013).

Hoy día se considera una de las vías más complejas de evolución hacia la dioecia,
aunque se sabe que las transiciones monoecia-dioecia dependen fundamentalmente de fac-
tores ambientales que constituyen la base teórica de la distribución de recursos y selección
sexual en individuos y poblaciones. La segregación espacial de los sexos y la labilidad en
su expresión sexual con situaciones intermedias, se justifica por intervención de factores
ambientales que implican a determinadas hormonas vegetales y/o factores epigenéticos,
haciendo de detonante para la intervención de los factores genéticos que conducen a la di-
ferenciación de sexos en las especies monoicas que evolucionan a dioicas (FREEMAN et
al., 1997; BARRETT, 2002, 2010a; DIGGLE et al., 2011; GOLENBERG & WEST, 2013;
PANNELL, 2017).

Recientemente en la evolución de la dioecia por esta vía, se destaca especialmente
el papel del estrés ambiental que estimulando a determinadas hormonas vegetales, de ma-
nera que, diferente concentración hormonal controla la acción de los mecanismos genéti-
cos de determinación sexual o desarrollo diferencial de los individuos iso-génicos monoicos
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(GOLENBERG & WEST, 2013; CHARLESWORTH, 2016; RENNER, 2016; KÄFER
et al., 2017; PANNELL, 2017).

Al contrario que las flores unisexuales tipo-I, con abortos de órganos del sexo opuesto
(MITCHELL & DIGGLE, 2005), las flores unisexuales tipo-II sin abortos del sexo opuesto,
no presentan dudas en cuanto a su consideración de flores unisexuales y al parecer evolu-
cionan a través de redes genéticas diferentes (DIGGLE et al., 2011) (Véase lámina 2).

En este trabajo solo se consideran las flores unisexuales tipo-II, para calificar a las
especies canarias en ruta hacia la dioecia, por la vía de la monoecia. Asimismo, en esta
ruta, se asume la ausencia de flores hermafroditas en los sistemas sexuales de congéneres
y linajes continentales monoicos filogenéticamente relacionados. Es la razón por la que se
han descalificado algunos de los géneros situados en esta vía (Semele, Ilex, Rhamnus) en
trabajos anteriores (PÉREZ DE PAZ et al., 2013a).

En principio se podría situar citar para Canarias en esta ruta considerada poco co-
nocida, a linajes con flores unisexuales, en principio, sin abortos del sexo opuesto, con
ejemplos en géneros como Phoenix (Arecaceae), Tamus (Dioscoreaceae), Laurus (Laura-
ceae), Myrica (o Morella Myricaceae), Bryonia (Cucurbitaceae), Pistacia (Anacardiaceae),
Salix (Salicaceae), etc.

2.2.2.1. Myrica L. (Myricaceae): ¿subdioecia no-autóctona y dioecia autóctona?
El género Myrica se ha considerado el más numeroso de los cuatro géneros de la fa-

milia (según autores) compuesto por un conjunto de especies arbóreas y arbustivas (37-52)
que se caracterizan por sus flores unisexuales extremadamente pequeñas, y con dioecia
bastante generalizada y común, aunque con el 20-25 % de especies que se consideran sub-
dioicas o no estrictamente dioicas y a veces con propagación clonal (LUTZOW-FELLING
et al., 1995; BRADVAIN, et al., 2007). Se encuentra ampliamente distribuido en regiones
subtropicales y tropicales principalmente pero con algunas especies en regiones templadas
del hemisferio norte y sur, con la mayor concentration de especies en Sudáfrica. La gran
uniformidad foliar y floral ha provocado una gran confusion taxonómica en el género, aun-
que la filogenia molecular revalida el género Morella en el que sitúan la mayor parte de sus
especies (HUGHET et al., 2005).

La “faya”, M. faya, actualmente, Morella faya (Aiton) Wilbur se considera un en-
demismo macaronésico (se duda de su estado nativo en Portugal) propia de los bosques de
laurel y fayal-brezal macaronésicos, diploide con 2n = 16 = 2x (Lámina 13). Se encuentra
estrechamente relacionado a su congénere canario la “faya herreña” M. rivas-martinezii, en-
demismo dioico, críticamente amenazado en las islas del Hierro, La Palma y La Gomera
(BAÑARES et al., 2004). Las características polínicas, relativamente homogéneas en la fa-
milia, no han revelado diferencias significativas entre las dos especies canarias (SUND-
BERG, 1985; BAÑARES-BAUDET et al., 1985).

Ambos taxones se consideran dioicos, aunque M. faya presenta situaciones subdioi-
cas, con plantas masculinas que producen a veces algunos frutos y femeninas que pueden
poseer algunas inflorescencias masculinas (BINGGELI et al., 1997; STARR et al., 2003;
BRANDVAIN et al., 2007). La polinización es fundamentalmente anemógama, pero las
flores son visitadas por abejas, mientras que sus pequeñas bayas oscuras de aspecto rugoso
son comidas por aves (especialmente cuervos) y lagartos endémicos que son sus principa-
les agentes de dispersión (NOGALES et al., 1999; VALIDO, 1999; STARR et al., 2003).
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Lámina 13.- Myrica L. o Morella (Myricaceae). M. faya endemismo macaronésico ejemplo de dioe-
cia y subdioecia con situaciones variables. A: lámina de M. faya (M.A.Kunkel). B, D: Inflorescen-
cias mixtas. C: flores masculinas con anteras. E, F: polen al MEB. G, H: inflorescencia femenina y
detalles de flores femeninas con estigmas bífidos.
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La filogenia molecular justifica la transferencia de M. faya y M. rivas-martinezii, al
género, Morella, junto con otras especies (HUGHET et al., 2005). Asimismo el árbol filo-
genético muestra que M. faya y M. rivas-martinezii están fuertemente relacionadas a lina-
jes norte americanos y asiáticos, aunque con una posición aislada. No obstante, el origen
de estas dos especies macaronésicas se considera enigmático, ya que la posible presencia
en Portugal de M. faya (dudosa) y la presencia de fósiles en los yacimientos del Mioceno
y Plioceno del SW de Europa, indicaría su condición de especie relíctica y un posible ori-
gen europeo, que además explicaría su posición aislada en el árbol filogenético.

Por otra parte, algunos autores sugieren que M. rivas-martinezii y M. faya podría
considerarse taxones de la misma especie (WERNER et al., 2007; GONZÁLEZ PÉREZ et
al., 2009). Los resultados obtenidos utilizando marcadores moleculares (microsatélites)
indican claramente que ambos taxones comparten el mismo grupo genético, y son proba-
blemente la misma especie, pero al parecer Caujapé-Castells y otros (datos no publicados,
Proyecto Garajonay) diferencian a las dos especies con ADNcp.

2.2.2.2. Bryonia verrucosa Dryand. (Cucurbitaceae): dioecia autóctona?
El género Bryonia L. (Cucurbitaceae) se considera importante porque ha propor-

cionado la primera evidencia clara de herencia mendeliana para la dioecia, mediante cru-
ces entre especies dioicas (B. dioica) y monoicas (B. alba), probándose experimentalmente,
la determinación del sexo mediante cromosomas sexuales (X,Y). Aplicando las herra-
mientas moleculares a estos hallazgos, la evidencia filogenética en el género Bryonia de-
tectó una cierta labilidad en el sistema genético de los cromosomas X,Y y se suscitó la idea
que este género podría ser un buen ejemplo para avanzar en el estudio de la evolución de
los cromosomas sexuales en las plantas con flores (VOLZ & RENNER, 2008; OYAMA et
al., 2009). Este género, que se distribuye desde las islas Canarias hasta Asia Central, com-
prende unas 10 especies de las cuales 7 son dioicas con distintos niveles de ploidía (2x-6x:
2n = 20, 40, 60), y las tres restantes especies son monoicas y también presentan diferentes
niveles de ploidía (2x, 4x: 2n = 20, 40), pero no se ha encontrado correlación entre la ploi-
día y el sistema sexual.

Bryonia verrucosa Dryand. “el venenillo” es un endemismo canario herbáceo, lia-
noide, dioico y diploide con 2n= 2x= 20 (Lámina 14). Se caracteriza por la presencia de zar-
cillos, y por las flores de corola profundamente lobulada de color amarillo, con polinización
entomófila principalmente por himenópteros (HOHMANN et al., 1993). Sus frutos (bayas
de 2-5 cm) verdosos con listas pálidas (inmaduros) y amarillo anaranjados al madurar, son
dispersadas por pájaros y lagartos endémicos (VALIDO, 1999) pero sin descartar la disper-
sión acuática (bayas flotantes) considerada igualmente plausible (VOLZ & RENNER, 2009).

Los análisis moleculares, filogenéticos y de filogeografía del género Bryonia, re-
velan como pariente más cercano al género monotípico Ecballium (E. elaterium) también
con taxones y poblaciones dioicas y monoicas (VOLZ & RENNER, 2008, 2009). Las ca-
racterísticas palinológicas de Bryonía con pólenes tricolporados, microreticulados son muy
similares entre sus congéneres y a las del género Ecballium (PÉREZ DE PAZ, 1978; LE-
CUONA et al., 1987).

La divergencia temprana de estos dos géneros en algún lugar de la región Irano-Tu-
raniana, permitió la expansión de Bryonia a lo largo del mar de Tethys, alcanzando rápida-
mente durante su evolución las islas Canarias, de manera que B. verrucosa se manifiesta
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Lámina 14.- Bryonia verrucosa Dryand (Cucurbitaceae). Endemismo canario ejemplo de dioecia.
A, B, C: plantas con flores y detalle de frutos verdes. D, E, H: flor masculina y detalles de anteras
dehiscentes. F, G: polen al MEB. I, J: flor femenina y detalle del gineceo.
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como el taxon hermano basal del resto de las especies. Considerando que el pariente más cer-
cano de Bryonia, Ecballium, posee situaciones de monoecia y de dioecia, no puede inferirse
con absoluta confianza el sistema sexual ancestral de Bryonia (VOLZ & RENNER, 2008).

2.3. Sistemas de auto-incompatibilidad en Canarias

Se ha comprobado que ya algunos de los linajes de angiospermas basales con flo-
res hermafroditas (clado ANITA y clase Magnoliidae) son portadores de mecanismos ge-
néticos de auto-incompatibilidad, que les impiden auto-fecundarse, evitando los problemas
derivados de la endogamia, favoreciendo la polinización cruzada (xenogamia) entre plan-
tas y salvaguardando así los cruces fértiles, éxito reproductivo y diversidad genética po-
blacional (SAGE et al., 1994, 2009; ENDRESS & IGERSHEIM, 1999, 2000a, 2000b;
BARRETT, 2003, 2010a; ROUTLEY et al., 2004; ALLEN & HISCOCK, 2008; EN-
DRESS, 2010; STEVENS, 2015). Es decir que los sistemas de auto-incompatibilidad son
sistemas genéticos que imposibilitan la auto-fecundación en taxones hermafroditas y mo-
noicos, rechazando al polen propio y evitando la producción de semillas por auto-polini-
zación, favoreciendo la xenogamia o cruces entre individuos no relacionados, con la
finalidad de evitar la depresión por endogamia, mantener la diversidad genética poblacio-
nal y capacidad evolutiva de las especies (CHARLESWORTH et al., 2005; CHARLES-
WORTH, 2006).

Reconocen y rechazan en el pistilo, al polen propio que expresa el mismo alelo S
de auto-incompatibilidad, mediante mecanismos fisiológicos que impiden el crecimiento
del tubo polínico, evitando la autofecundación o autogamia. Se han detectado en al menos
unas 100 familias de angiospermas que representan aproximadamente un 60% de todas las
especies (RICHARDS, 1997; De NETTANCOURT 2001; CASTRIC & VEKEMANS,
2004; FRANKLIN-TONG, 2008; IGIC et al., 2008; FERRER & GOOD, 2012; BA-
RRETT, 2013). Se clasifican utilizando varios criterios, pero el primero de ellos y más evi-
dente es el que se refiere a los sistemas de auto-incompatibilidad heteromórficos, con flores
morfológicamente diferentes, frente a los sistemas que no manifiestan diferencia alguna en
sus flores o sistemas de auto- incompatibilidad homomórficos.

2.3.1. Sistemas de auto-incompatibilidad heteromórficos. Dimorfismo floral

Algunas familias de angiospermas con flores hermafroditas presentan en una misma
población, heteromorfismos florales con dos o tres tipos de flores e individuos (morfos) de
manera que los cruces fértiles, que DARWIN (1877) denominó polinizaciones legítimas, se
producen necesariamente entre los morfos o fenotipos diferentes. Estos heteromorfismos
florales se encuentran asociados a un sistema de auto-incompatibilidad esporofítico (SSI)
que impide, no solo la autofecundación, sino también la fecundación entre plantas de un
mismo morfo (RICHARDS, 1997; De NETTANCOURT 2001; FRANKLIN-TONG, 2008).

El ejemplo más extendido taxonómicamente es el dimorfismo de flores pin/thrum
(heterostilia) referido a individuos o morfos con flores de estigma largo con estambres cor-
tos (pin) e individuos con flores de estigma corto y estambres largos (thrum). En las islas
macaronésicas se encuentra representado por el género Jasminum (Oleaceae) en su espe-
cie endémica J. odoratissimum L. (OLESEN et al., 2005).
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J. odoratissimum L. (Oleaceae) es un endemismo macaronésico leñoso, presente
en todas las islas Canarias salvo en Lanzarote y en el archipiélago de Madeira. Es un ar-
busto con inflorescencias de 1-4 flores de color amarillo, con los lóbulos de la corola más
cortos que el tubo (Lámina 15).

Otras veces el dimorfismo floral se expresa por diferencias entre el tipo de polen (or-
namentación de la exina) y el estigma de las flores (cob/pap) (Lámina 15). Se sabe que
este sistema está asociado a un sistema de auto-incompatibilidad conocido como Esporo-
fítico Heteromórfico que rechaza al polen propio y al del mismo morfo, impidiendo la for-
mación de semillas sexuales (BAKER, 1953). Se ha comprobado que esta asociación de
dimorfismo floral y auto-incompatibilidad está controlada genéticamente, por un conjunto
de genes ligados (supergen) que actúan como un gen (dialélico), donde los individuos cob
(A) funcionan como heterocigotos (Aa), y los pap (B) como homozigotos (aa) recesivos
(BAKER, 1966, BOKHARI 1971; RICHARDS, 1997).

Este dimorfismo floral, típico Plumbaginaceae en general y de los géneros Limo-
nium y Armeria, se puede observar en todos los endemismos canarios (diploides y un te-
traploide), a excepción de L. bollei (Webb ex Wangerin) Erben de la isla de Lobos, taxon
triploide (2n= 24= 3x), monomórfico con un solo morfo (cob y polen A) y reproducción
asexual por semillas apomícticas (BORGEN, 1970; FEBLES & PÉREZ-RODRÍGUEZ,
2004; SUÁREZ et al., 2004). En las poblaciones naturales dimórficas, coexisten los dos
morfos en proporciones similares (~50%), con producción de semillas sexuales no muy
alta pero suficientes para su perdurabilidad, incluso en especies amenazadas como L. sven-
tenii, L. preauxii y L. benmageci. Mientras unos individuos presentan flores con estigmas
cob y polen A de retículo ancho, otros poseen flores con estigmas papilosos pap y polen B
de retículo fino (PÉREZ DE PAZ et al., 1997).

2.3.1.1. Una flagrante excepción es la “siempreviva gigante” de la isla de La Go-
mera (L. dendroides Svent.), amenazada críticamente y sin embargo con una gran variabi-
lidad genética (SUÁREZ et al., 2009). Se ha comprobado que uno de los morfos (con flores
de estigmas cob y polen A) es muy escaso y apenas está representado, incluso en situacio-
nes de cultivo, donde curiosamente hay producción de semillas, plántulas e individuos
adultos (MARRERO et al., 1992; BAÑARES et al., 2004; SUÁREZ et al., 2009; FÉR-
NANDEZ-PALACIOS, 2015; PÉREZ DE PAZ et al., 2015b).

Morfológicamente atípico en el conjunto del género, esta especie se encuentra ais-
lada taxonómicamente en el subgénero Limoniodendron, a su vez desconectada filogené-
ticamente del resto de los taxones canarios y mediterráneos (LLEDÓ et al., 2005). Junto
con otros congéneres macaronésicos es una de las especies protagonistas del Proyecto Feder
(Gobierno Autónomo Canario) “Actuaciones en especies con Planes de Recuperación apro-
bados o redactados del CEAC o prioritarias para Europa y Red Natura 2000” (Lámina 16).

Los últimos seguimientos (2014-2015) reflejan el altísimo riesgo de extinción en el
medio natural (ROMERO PÉREZ, 2015). Sus principales factores de amenaza se derivan
del escaso número de individuos adultos aislados (apenas 29 efectivos naturales) en ande-
nes escarpados inaccesibles, distribuidos en núcleos fragmentados, con total ausencia de
plántulas y juveniles, situación que se agrava por los frecuentes desprendimientos rocosos
y la fuerte presión de herbívoros introducidos principalmente de ganado caprino y ovino
(sin descartar conejos y ratas). A estos problemas se les suma el especial sistema repro-
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Lámina 15.- Dimorfismos florales y auto-incompatibilidad heteromórfica. Jasminum L. (Olea-
ceae) y Limonium Mill. (Plumbaginaceae). A-H: Jasminun odoratissimum ejemplo de dimorfismo
pin-thrum. A: flor longistila del morfo pin. B, C: pólenes del morfo pin y D: estilo largo del morfo pin.
E: flor brevistila del morfo thrum. F, G: pólenes del morfo thrum y H: estilo corto del morfo thrum. I,
O: Limonium subsección Nobiles y K: flor de L. tuberculatum, ejemplos de dimorfismo cob-pap. L,
M: polen A de retículo amplio y superficie estigmática del morfo cob. N, O: polen B de retículo fino
y superficie estigmática del morfo pap. Las flechas indican los cruces fértiles entre morfos y el esquema
del gineceo señala el lugar de interrupción (estilo) de los tubos polínicos del polen propio.
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Lámina 16.- Limonium dendroides Svent. (subgénero Limoniodendron) ejemplo de dimorfismo
cob-pap. A, C, E: planta (cultivada) y detalles de flores. B: vista de cromosomas somáticos (2n= 18=
2x) en mitosis. D: ejemplo de uno de los andenes escarpados inaccesibles donde se ubica la “siem-
previva gigante” de La Gomera. G, H, I: estigma y polen B de retículo fino del morfo pap. J, K, L:
estigma y polen A de retículo amplio del morfo cob. M-O: polimorfismos polínicos. P-R: pólenes y
tetradas polínicas estériles. S, T: visión al MO de tubos polínicos en el estilo con tinción fluores-
cente.V, U: semillas y plántulas obtenidas en las polinizaciones experimentales con cruces entre mor-
fos (pap-cob).
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ductivo con dimorfismo floral, que asume como requisito indispensable para los cruces
fértiles, la presencia de los dos morfos. Es la razón por la que el Plan de Recuperación so-
licita la colaboración del Cabildo de La Gomera, Gobierno de Canarias y Cabildo de Gran
Canaria (JBCVC), con el fin de generar nuevos individuos que permita el refuerzo del
medio natural, y como acción inmediata llevar a cabo, estudios de biología floral (que re-
quieren nuevos muestreos en poblaciones naturales) y polinizaciones experimentales, di-
rigidas a producción de cruces fértiles, que demandan nuevos individuos cob (favoreciendo
su propagación en cultivo por acodos).

Todas las nuevas observaciones confirman los datos de publicaciones anteriores,
en lo que se refiere a las previsiones de los cruces experimentales con éxito reproductivo
entre los morfos cob y pap, con formación de semillas viables y plántulas (SUÁREZ et al.,
2009; PÉREZ DE PAZ et al., 2015b). Los resultados de las polinizaciones experimentales,
aunque reflejan una baja producción de semillas, como en la mayoría de las especies del
género con reproducción sexual (pap x cob), sin embargo, los altos índices de germina-
ción de las mismas (~99 %) abren una puerta a la esperanza para la obtención de nuevos
adultos reproductores que permitan el refuerzo poblacional.

Mención especial merece la presencia de determinados polimorfismos polínicos
aperturales, como micro-marcadores de vigor y eficacia biológica, que al poseer mayor su-
perficie apertural, aumentan las posibilidades de fecundación y de emisión de tubos polí-
nicos. Estos polimorfismos que ya se han detectado para otros endemismos canarios, como
el género Parolinia (PÉREZ DE PAZ et al., 2009), ponen en valor el significado biológico
del polen. Al parecer son más abundantes en individuos pap con polen B de retículo fino
(Lámina 16). Asimismo el análisis polínico de ambos morfos, ha evidenciado la detección
de plantas pap vegetativamente vigorosas, con polen B defectuoso y funcionalmente este-
ril, según pruebas de fertilidad polínica y viabilidad. Estas plantas funcionan como feme-
ninas y no son aptas como donantes de polen, al igual que otras plantas, con flores de
anteras indehiscentes y polen B agrupado en tetradas no funcionales. La detección de estos
pólenes defectuosos en alguna de las poblaciones naturales, pone de manifiesto un agra-
vamiento del sistema sexual de la especie, que se suma al desequilibrio de morfos, con lo
cual, estaría incrementando el nivel de amenaza. Sin embargo la detección ocasional de
los dos tipos de estigma en un mismo individuo (cob y pap), justifica la aparición de nue-
vas plántulas pap (aa) a partir de individuos pap.

Merece destacar que contra todo pronóstico, Limonium dendroides representa un
tipo frecuente de endemismo isleño con alta diversidad genética neutral, a pesar de su de-
pauperada situación y escaso éxito reproductivo. El aumento de individuos cob favorecerá
la reproducción sexual y cruces fértiles, permitiendo un mayor éxito reproductivo con un
mayor índice de formación de semillas, plántulas y previsiblemente nuevos adultos repro-
ductores, aptos para el refuerzo del medio natural. Asimismo la detección de plantas con
polen morfológicamente defectuoso y estéril, recomienda un análisis polínico previo a las
polinizaciones experimentales.

2.3.2. Flores. Sistemas de auto-incompatibilidad homomórficos

En los sistemas homomórficos, los individuos poseen genotipos de incompatibili-
dad con flores homomórficas que no pueden ser diferenciadas morfológicamente. Estos
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sistemas se encuentran controlados por genes multi-alélicos (s1, s2, s3….sn) y pueden
tener varios loci. Actualmente se conocen los genes que codifican los dos componentes
del reconocimiento polen-pistilo (CHARLESWORTH et al., 2005). Se clasifican según el
control genético se lleve a cabo desde el esporofito o desde el gametofito, y según la zona
de rechazo del polen propio en el pistilo o gineceo (estigma, estilo u ovario). Cuando las
flores homomórficas evitan la autogamia, rechazando al polen propio en el estigma, se
trata de un Sistema de Auto-incompatibilidad Esporofítico (SSI), cuando el rechazo del
tubo polínico emitido por el polen propio, se produce en el estilo, se trata de un Sistema de
Auto-incompatibilidad Gametofítico (GSI), y cuando el rechazo del tubo polínico se pro-
duce en el interior del ovario, se trata de un sistema de acción tardía u ovárico (LSI) y es
el más desconocido de todos los sistemas homomórficos (GIBBS, 2014). En Canarias,
todos ellos necesitan estudios.

En los taxones provistos con estos sistemas homomórficos, es importante tener en
cuenta la disponibilidad o probabilidad de cruces fértiles en las poblaciones naturales de las
especies amenazadas, por su repercusión en cuestiones básicas de biología de la conser-
vación. Se ha comprobado ampliamente que la disponibilidad de apareamientos compati-
bles o cruces fértiles, puede depender críticamente de la talla poblacional, porque el número
de alelos S de las poblaciones pequeñas, puede estar severamente afectado. A este respecto
se puede afirmar incluso, que hay diferencias entre los casos testados de los sistemas SSI
y GSI (CASTRIC & VEKEMANS, 2004).

2.3.2.1. Sistema esporofítico (SSI). Brassicaceae y Asteraceae

El sistema esporofítico rechaza al polen propio en el estigma y está controlado por
los alelos S presentes en el esporofito diploide (2n), es decir que en la reacción de auto-in-
compatibilidad polen-pistilo, no solo interviene el alelo que porta el polen o gametofito
haploide (n), sino también el de la planta madre o individuo, siendo bastante restrictivo. Es
un sistema multi-alélico (s1, s2, s3….sn) pero tiene de particular que se pueden encontrar
relaciones de dominancia entre los distintos alelos s, lo cual incrementa la posibilidad de
apareamientos, compatibles y cruces fértiles en las poblaciones. Es característico de las fa-
milias Brassicaceae y Asteraceae y unas pocas más. En Canarias ha sido evaluado en el
género endémico canario Parolinia Webb de la familia Brassicaceae (FERNÁNDEZ-PA-
LACIOS, 2010) y en el género endémico de Macaronesia Argyranthemum de Asteraceae
(OLANGUA-CORRAL, 2016). Aunque merecen destacar por su relevancia y larga tra-
yectoria los estudios en el género Tolpis (Asteraceae) en Macaronesia (CRAWFORD et
al., 2008, 2010, 2015, 2016; SOTO-TREJO et al., 2013).

2.3.2.1.1. Las “damas”o taxones del género Parolinia Webb (Brassicaceae) consti-
tuyen un grupo de especies del tabaibal-cardonal, todas ellas amenazadas (algunas con una
única población) salvo una de ellas (P. ornata) ampliamente distribuida en la isla de Gran
Canaria. Según la filogenia molecular (AL-SHEHBAZ et al., 2006; JAÉN et al., 2007) sus
parientes más cercanos se encuentran en zonas lejanas del África del Este (Diceratella) y
NW de Africa (Morettia) y se pone de manifiesto una clara diferenciación entre Gran Ca-
naria y las islas occidentales (Lámina 17).



156

A pesar de la aparente similitud, el estudio morfométrico de sus flores distingue tres
tipos de especies: un tipo de flor abierta y otro cerrado, que parecen derivar ambos de un
tipo de flor intermedio. Representan dos tendencias evolutivas del género que se ven re-
flejadas genéticamente (aloenzimas, ISSR) por datos moleculares (FERNÁNDEZ-PALA-
CIOS, 2010; GONZÁLEZ-PÉREZ et al., in prep).

Los cruces experimentales han evidenciado en Parolinia distintos niveles de auto-
incompatibilidad en las poblaciones naturales de las especies, evidenciándose la existencia
de cruces mixtos, y la posible calificación del género como una de las excepciones a la ley
de BAKER (1955). Los apareamientos fértiles y la eficacia biológica de las poblaciones, se
creen asociados a las tallas poblacionales y a la diversidad de alelos S. Las tinciones fluo-
rescentes de los gineceos procedentes de flores auto-polinizadas, han puesto de manifiesto
que la interrupción de los tubos polínicos tiene lugar en los estigmas confirmándose la na-
turaleza esporofítica del sistema de auto-incompatibilidad (SSI) típico de las Brassicáceas
(FERNÁNDEZ-PALACIOS et al., 2007; FERNÁNDEZ-PALACIOS, 2010).

Todas las especies se consideran diploides con 2n=22= 2x (BRAMWELL et al.,
1972; FEBLES, 1989; FERNÁNDEZ-PALACIOS, 2010) y poseen junto a los granos de
polen normales, polimorfismos polínicos aperturales, ya detectados en el 40% de las an-
giospermas en linajes con taxones tanto poliploides como diploides, y por eso se les con-
sidera posiblemente relacionados a duplicaciones genéticas o silenciaciones con fenómenos
de di-ploidización, frecuentes en Brassicaceae (ANDERSON & WARWICK. 1999). Estos
polimorfismos aperturales se consideran además marcadores de vigor o eficacia biológica,
y asimismo relacionados a procesos micro-evolutivos, siendo más ventajosos en determi-
nados entornos ambientales (POZHIDAEV, 2000; PÉREZ DE PAZ et al., 2009). Se ha
comprobado que los granos con mayor número de aperturas germinan más rapidamente
que los pólenes normales, pero sus tubos polínicos son más lentos y menos longevos. Hoy
se sabe que los patrones aperturales del polen heteromórfico dependen del control genético
(esporofítico o gametofítico) de la micro-esporogénesis que dirige las estrategias adecua-
das según las condiciones ambientales (DAJOZ et al, 1991, 1995; MIGNOT et al., 1994;
RESSAIRE et al., 2002; TILL-BOTTRAUD et al., 2012).

A pesar que todas las especies a excepción de una están amenazadas, hay que des-
tacar que todas, poseen niveles considerablemente altos de diversidad genética (aloenzimas,
microsatélites), inclusive los de poblaciones pequeñas con niveles ligeramente inferiores
(FERNÁNDEZ-PALACIOS, 2010).

2.3.2.1.2. Las “magarzas” especies del género Argyranthemum Webb ex Sch.Bip.
(Asteraceae-Anthemidae) han sido uno de los ejemplos clásicos en Canarias de evolución
por radiación adaptativa, con gran diversificación y elevado número de especies, todas
ellas ginomonoicas, con las lígulas femeninas y los flósculos hermafroditas (Lámina 18).

Las filogenias moleculares lo señalan monofilético, derivado de colonizadores me-
diterráneos-nor-africanos entre los que se encuentra el género Chrysanthemum, que se ma-
nifiesta como auto-incompatible. Se cree que la colonización interinsular ha sido la ruta
principal en Canarias (especiación horizontal) con escasa divergencia molecular y espe-
ciación reciente (FRANCISCO-ORTEGA et al., 1997a, 1997b). Asimismo constituye uno
de los ejemplos de especiación por hibridación homoploide (BROCHMANN et al., 2000;
CHAPMAN & BURKE, 2007; FJELLHEIM et al., 2009) y uno de los ejemplos donde los
“singameones” han podido tener un papel importante en la radiación adaptiva del género.
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Lámina 17.- Parolinia Webb (Brassicaceae). Género endémico canario ejemplo de auto-incompa-
tibilidad homomórfica esporofítica (SSI). A: P. filifolia con detalles de cromosomas en mitosis (2n=
22= 2x), gel de electromorfos (isoenzimas) y polen con superfice exínica en el colpo. B: detalle de
flor diseccionada de P. ornata (GC). C: visión superficial de una flor “cerrada” de P. ornata (GC).
D: Flor “intermedia” de P. filifolia (GC). E: flor “abierta”de P. aridanae (P). F-N: polimorfismos po-
línicos aperturales al MEB. O, P: polen normal en vista polar y meridiana. Q: estigma al MEB. R:
estigma al MO (tinción fluorescente) y pólenes, algunos con tubos polínicos. En el centro, esquema
del gineceo señalando el lugar de interrupción de los tubos polínicos del polen propio (estigma).
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Lámina 18.- Argyranthemum Webb ex Sch.Bip. (Asteraceae). Género endémico macaronésico ejem-
plo de auto-incompatibilidad homomórfica esporofítica (SSI). A, B: imágenes de distintos taxones y
de un capítulo (ginomonoico). C, D, H: flósculo hermafrodita con exposición de polen y de ramas
estigmáticas. E: polen al MEB; F, I: ramas estigmáticas de las lígulas al MEB. G, J: ramas estigmá-
ticas de los flósculos hermafroditas al MEB. K, L: ramas estigmáticas de lígulas femeninas al MEB.
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A pesar de la considerable diversidad ecológica y morfológica del género, puesta de
manifiesto en su modelo taxonómico y mediante la taxonomía numérica, los taxones gran-
canarios analizados de Argyranthemum, muestran en general una gran cohesión genética
en los análisis de diversidad genética (aloenzimática) realizados (HUMPHRIES, 1976;
OLANGUA-CORRAL, 2016). Asimismo, los resultados de las agrupaciones UPGMA y de
inferencia bayesiana obtenida (Structure) en este estudio, refuerzan la idea de la existen-
cia de especies de origen híbrido dentro del grupo.

Todas las especies son ginomonoicas y presentan capítulos protogínicos desarrollan-
dose primero las lígulas (femeninas) y luego los flósculos (hermafroditas) de manera cen-
trípeta, en cuyo desarrollo se observa protandria incompleta de manera que no presentan
barreras ni espaciales ni temporales contra la auto-polinización (OLANGUA-CORRAL,
2016). Al mismo tiempo, el conjunto de flósculos manifiestan un mecanismo de presentacion
secundaria de polen donde, las ramas estigmáticas truncadas con pelos apicales favorecen el
barrido de polen que ha caido de las anteras, actuando como un “pistón” (pistón estilar), que
se considera como uno de los mecanismos más eficaces para la recepción y evacuación de
polen en Asteraceae (YEO, 1993; LADD, 1994; ERBAR & LEINS, 2015). Posee hetero-
carpía y el éxito reproductivo en las lígulas es considerablemente mayor al de los flósculos,
con mayor producción de semillas y tasas de germinación superiores, asimismo las pobla-
ciones más auto-incompatibles poseen más éxito reproductivo. La diversidad total en ge-
neral se le considera alta, a excepción de un taxón y en la heterogeneidad de los niveles de
diversidad genética observados, no siempre las poblaciones más pequeñas de Argyranthe-
mum ostentan niveles inferiores de variabilidad genética (OLANGUA-CORRAL, 2016).

Como en el género Parolinia, en Argyranthemum las polinizaciones experimenta-
les de las especies de Gran Canaria testadas, señalan que todas son auto-incompatibles
(SSI) con diferentes niveles y con una mayor incidencia (> SI) en las poblaciones más pe-
queñas o fluctuantes (típicas del género), evidenciando un empobrecimiento del polimor-
fismo del locus-S (menos alelos) y de cruces fértiles con consecuencias a tener en cuenta
en las estrategias de conservación (OLANGUA-CORRAL, 2016). Los apareamientos fér-
tiles y la eficacia biológica de las poblaciones, se consideran asociados a las tallas pobla-
cionales y diversidad de alelos S.

Asimismo, a ambos géneros se les considera otras de las excepciones a la ley de
Baker. En los cruces experimentales de Argyranthemum, al igual que en Parolinia, se han
detectado niveles diferentes de auto-incompatibilidad y la posibilidad de cruces mixtos en
las poblaciones, que señalan además, a un posible colonizador auto-incompatible con ca-
pacidad de autopolinización o de pseudo-compatibilidad (PSC), que se estableció en las
islas con la diversidad genética suficiente, inherente a los taxones xenógamos, para poder
diversificar (LLOYD, 1979; LEVIN, 1996; LEIMU, 2004; KALISZ, et al., 2004; CHAR-
LESWORTH, 2006; CRAWFORD et al., 2008, 2009, 2010, 2011, 2015, 2016; BARRETT,
2014, 2015; PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015; OLANGUA-CORRAL, 2016; VOI-
LLEMOT & PANNELL, 2017).

2.3.2.2. Sistema gametofítico (GSI).

Este sistema rechaza al polen propio generalmente a lo largo del estilo y es de los
más extendidos taxonómicamente. El GSI posee mayor probabilidad de cruces porque cada
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individuo heterocigoto produce dos clases de pólenes, y dos especificidades distintas (CAS-
TRIC & VEKEMANS, 2004). En Canarias uno de los candidatos es el género Dracaena
que aunque no ha sido testado, el aborto generalizado de frutos tempranos observado en in-
dividuos aislados, los hace candidatos de poseer un mecanismo de auto-incompatibilidad
gametofítico (GSI), como muchas Monocotiledóneas.

En el género Dracaena Vand. ex L (Dracaenaceae), algunos autores diferencian tres
grupos, según las características de la flor y de la polinización (LU & MORDEN, 2014):
i) Flores largamente entubadas adaptadas a la polinización nocturna por polillas (D. fra-
gans, antiguo Pleomele), ii) Grandes flores con síndromes de polinización ornitófilos (D.
aurea= Chrysodracon), y iii) Flores de un día, con corolas cortamente entubadas, estrella-
das de lóbulos recurvados, adaptadas a la polinización por abejas, propias de Dracaena
draco y “aliados”.

Las dos especies presentes en Canarias están siendo objeto de estudio y hasta el
momento se han encontrado diferencias importantes en la biología floral que sugieren es-
trategias reproductivas diferentes, tanto por los caracteres micromorfológicos de los verti-
cilos de las flores, como por los recursos del androceo (número de pólenes por antera)
como por los caracteres palinológicos y proceso de apertura o antesis floral (PÉREZ DE
PAZ et al., 2015a; OLANGUA et al., 2015).

D. draco tiene flores de un día que abren exponiendo el estigma, marcadamente ca-
pitado, y las anteras con unos 5000 granos de polen cada una. Presentan un polen mono-
sulcado con talla entre 40-50 µm y un modelo de ornamentación exínica de tectum
punteado-fosulado de relieve accidentado a modo de lomas (Lámina 19).

D. tamaranae con flores de un día que abren resguardando al estigma “no capitado
de superficie triangular” ligeramente decurrente, posee unos 11000 granos de polen por
antera, con una talla polínica mayor que D. draco (45-60 µm) y con un tectum de orna-
mentación exínica foveolada-microreticulada de apenas relieve.

En principio, D. draco con el modelo ornamental de la exina más extendido en las
especies del género observadas: dragos del Este de África (D.cinnabari y D. ellenbeckiana)
y del SE asiático, D. conchinchinensis y D. cambodiana representarían una condición an-
cestral o plesiomorfía (YE, 1993; PÉREZ DE PAZ et al., 2015a), reforzada por la última
filogenia molecular, donde dichas especies se observan agrupadas en un clado fuertemente
resuelto (LU & MORDEN, 2014).

Se observa asimismo que, la ornamentación exínica al MEB del polen de D. tama-
ranae, diferente al complejo polínico de D. draco, ostenta también una cierta relación pa-
linológica con algunas de las especies tropicales (VAN CAMPO & SIVAK, 1991 y
observaciones propias), reafirmando a su vez, el reciente patrón filogeográfico del género
en las Islas Canarias, con una mayor afinidad asiática y tropical que con el Este de África
(DURÁN et al., 2017). Aunque en este estudio molecular, las dos especies macaronésicas
muestran un origen común (monofilético), también reflejan una clara diferenciación ge-
nética (y polínica) con un modelo filogeográfico complejo, posiblemente afectado por epi-
sodios de extinción.

Hasta que no se disponga de una filogenia con mayor soporte que incluya además
a D. tamaranae, los caracteres polínicos estarían en consonancia con las hipótesis funda-
mentadas en los registros fósiles (DENK et al., 2014) que contemplan que, los dragos xe-
romórficos tipo D. draco pueden haberse originado a partir de un linaje euroasiático
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Lámina 19.- Dracaena Vand. ex L. (Dracaenaceae). D. draco (endemismo macaronésico) y D. ta-
maranae (endemismo canario de Gran Canaria) posibles ejemplos de auto-incompatibilidad game-
tofítica (GSI). A-F: D. draco. A: superficie exínica del polen y lámina de D. draco. B: estigma
3-lobulado al MEB. C: pólenes monosulcados al MEB. D-F: flores hermafroditas de un día que ex-
ponen el estigma desde el inicio de la antesis (apertura). G-L: D. tamaranae. G: superficie exínica
del polen con imagen de D. tamaranae. H: estigma no capitado de superficie triangular ligeramente
decurrente al MEB. I: pólenes monosulcados al MEB. J-L: flores hermafroditas de un día cuyos es-
tambres resguardan al estigma en el inicio de la antesis (apertura). A la izquierda esquema de un gi-
neceo señalando el lugar de interrupción de los tubos polínicos del polen propio (estilo).
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occidental, que en el mioceno colonizó y evolucionó en los ambientes semidesérticos ac-
tuales del Mediterráneo, Macaronesia, Este de África y ecosistemas del África tropical, si-
guiendo el patrón de la “Rand Flora”.

2.3.2.3. Sistema de acción tardía (LSI)

Algunos de los sistemas de auto-incompatibilidad con flores homomórficas evitan
la autogamia con una respuesta fisiológica tardía, o inhibición del crecimiento del tubo po-
línico del polen propio, en el ovario. Cuando el rechazo en el interior del ovario es pre-ci-
gótico, no hay formación de semillas. Sin embargo, cuando el rechazo es post-cigótico,
puede haber formación de semillas, pero estas pueden no germinar o fallar durante el es-
tablecimiento de plántulas, siendo difícil diferenciar un mecanismo post-cigótico de LSI de
la falta de vigor por problemas de endogamia (SEAVEY & BAWA, 1986; GIBBS, 1988;
SAGE et al., 1994; LEIMU, 2004).

Es un sistema todavía bastante desconocido y controvertido, que ha sido tradicio-
nalmente ignorado con errores en especies calificadas presuntamente como auto-compati-
bles, que en realidad no lo son. Se encuentra bastante generalizado en Asclepiadaceae
(LEIMU, 2004) pero sobretodo en la familia Fabaceae en géneros como Lotus y Cytisus
(OWENS, 1983; GIBBS & BIANCHI, 1999; GIBBS, 2014; VALTUEÑA et al., 2010,
2014). En Canarias se ha testado en algunos representantes del género Lotus (Loteae) y en
la retama del Teide, Spartocytisus supranubium (Cyticea-Genistea) donde se ha detectado
la acción tardía propia del LSI (FERNÁNDEZ-PALACIOS et al., 2015, 2017; DÍAZ-LUIS
et al., 2016; DÍAZ-LUIS, 2017).

2.3.2.3.1. Lotus sección Pedrosia (Lowe) Brand (Lámina 20).
Las especies de Lotus L. de la sección Pedrosia “corazoncillos” constituyen un

grupo de endemismos herbáceos o perennes de flores amarillas, taxonómicamente com-
plejos, que se caracterizan por la presencia de un diente en el estilo cerca del estigma (SAN-
DRAL et al., 2006). Con número básico de cromosomas x= 7 presentan especies tanto
diploides como poliploides (ORTEGA, 1977, 1979) y ocupan un amplio rango de condi-
ciones ecológicas, que incluyen desde zonas litorales de las islas, hasta los altos pinares.

Algunas de ellas están amenazados críticamente como L. kunkelii y L. arinagen-
sis del litoral de Gran Canaria. El grupo ha sido objeto de numerosos estudios principal-
mente de diversidad genética y filogenia molecular (BAÑARES et al., 2004; OLIVA et
al., 2004, 2005, 2006; OJEDA et al., 2012).

Recientemente mediante cruces o polinizaciones experimentales (auto-polinización
vs. polinización cruzada) realizadas en el JBCVC-uaCSIC y VFT, se ha confirmado y va-
lorado los niveles de auto-incompatibilidad tardía (LSI) de algunos de los taxones diploi-
des y tetraploides del género: L. kunkelii (4x), L. arinagensis (4x), L. lancerottensis (2x) y
L. bollei, sin que parezca que la tetraploidía haya tenido incidencia alguna en la ruptura del
sistema de auto-incompatibilidad (FERNÁNDEZ-PALACIOS et al., 2015, 2017).

Lotus kunkelli (Esteve) Bramwell & Davis es un claro ejemplo de especie crítica-
mente amenazada con una única población en Gran Canaria (Jinámar), que puede estar
afectada por la pérdida de diversidad asociada a mecanismos de autoincompatibilidad (ale-
los S). Mediante cruces experimentales y de acuerdo con el índice ISI de auto-incompati-
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Lámina 20.- Lotus kunkelli (Esteve) Bramwell & Davis. Endemismo canario de la isla de Gran Ca-
naria ejemplo de auto-incompatibilidad tardía (LSI). A, B: población natural en el litoral de Jinámar
(Gran Canaria). B, C: flores y detalles de la configuración de la corola (estandarte, alas y quilla). D,
E: detalles de la columna reproductiva formada por el androceo (estambres) y gineceo (estigma). F,
G: dientes en los estilos cerca del estigma (MEB) característicos de la sección Pedrosia. H: polen nor-
mal y polen diploide (MEB). I: embolsamiento de un individuo sometido a polinización experimen-
tal. J-L: gineceo autofecundado al MO con tinción fluorescente de tubos polínicos que llegan al
ovario y entran en los óvulos. M: Vivero de Tafira del Cabildo de Gran Canaria con plantas adultas
procedentes de las polinizaciones experimentales.
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bilidad, se confirma la presencia de este mecanismo con diferentes niveles según individuos
de la población. Asimismo, con tinciones fluorescentes, se analiza, la germinación del polen
y presencia de tubos polínicos en los gineceos de las flores auto-polinizadas (que no for-
man semillas), para detectar el lugar de rechazo de los pólenes propios y naturaleza del
sistema. Se confirma la presencia de tubos polínicos en el ovario de las flores auto-polini-
zadas e incluso en el interior de los óvulos, reflejando la naturaleza tardía del sistema de
auto-incompatibilidad (LSI) de L. kunkelii, que rechaza los tubos polínicos del polen pro-
pio, en el ovario.

En L. kunkelii, el éxito reproductivo (producción de frutos y semillas) en la polini-
zación cruzada es mucho mayor que en la polinización natural abierta y auto-polinizacio-
nes (donde es prácticamente nula), produciendo nuevas plantas con más y mayores frutos
y más semillas viables, de tal manera, que se han logrado cientos de individuos y se ha po-
dido verificar un refuerzo exitoso de individuos, en la población natural (RAMOS, 2014).

2.3.2.3.2. Spartocytisus supranubius (L.f.) Christ ex Kunkel (Lámina 21)
La “retama del Teide” de origen y afinidad mediterránea con el género Cytisus de

Fabaceae-Genisteae (CUBAS et al., 2002), se caracteriza por flores blanco-rosáceas a veces
fuertemente olorosas que se agrupan en inflorescencias densas, y por la presencia de un an-
droceo monadelfo con fusión de los 10 filamentos que forman el tubo estaminal portador
de anteras dimórficas, grandes y pequeñas. El estigma muy variable en la tribu, se mues-
tra con el ápice peloso-encrestado (MO y MEB) similar a Cytisus.

Sus flores exponen el estandarte ligeramente curvado hacia atrás a diferencia de al-
gunos Cytisus y muestran quillas cerradas con la columna reproductiva (androceo y gine-
ceo) oculta en su interior, a la espera de los polinizadores. El desarrollo del gineceo en la flor
de la retama (estilo y estigma) emergen muy tardíamente como en muchas Genisteae. La lon-
gevidad de la flor de la retama se ha estimado con una duración aproximada de ocho días
(PÉREZ DE PAZ et al., 2016; DÍAZ-LUIS, 2017).

El aspecto funcional de las flores de la retama del Teide, se pone de manifiesto por
los análisis de germinación del polen en gineceos de flores auto-polinizadas (tinciones fluo-
rescentes), detectando que los tubos polínicos pueden llegar al ovario e incluso penetrar los
óvulos, reflejando la naturaleza tardía del sistema de auto-incompatibilidad (LSI) de la re-
tama del Teide (PÉREZ DE PAZ et al., 2016). Asimismo pone de manifiesto la capacidad
del gametofito masculino (polen) de producir cruces fértiles.

En los cruces experimentales realizados, la polinización cruzada produjo un mayor nú-
mero de frutos y semillas que la auto-polinización, mostrando que la fecundación de las flo-
res con polen de otros individuos (xenogamia), es más ventajosa, como también se ha
demostrado para sus parientes continentales (RODRÍGUEZ-RIAÑO et al., 1999, 2004; VAL-
TUEÑA et al., 2010). Según los valores de los índices de incompatibilidad (ISI y tasas s de
autogamia) todas las localidades testadas de la retama del Teide se manifiestan como auto-
incompatibles a excepción de una con individuos compatibles, al igual que sus parientes con-
tinentales del género Cytisus (DÍAZ-LUIS et al., 2016 y en preparación; DÍAZ-LUIS, 2017).

La presencia de auto-incompatibilidad implica un control genético probablemente
con diferentes genes vinculados al locus s. Una disminución en la talla poblacional puede
reducir el número de estos alelos s, que implicaría una reducción de apareamientos y cru-
ces fértiles con implicaciones demográficas importantes y graves en las poblaciones pe-
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Lámina 21.- Spartocytisus supranubius (L.f.) Christ ex Kunkel (Fabaceae-Genisteae). Endemismo
canario de las islas de Tenerife y La Palma, ejemplo de auto-incompatibilidad tardía (LSI). A: flor
hermafrodita de la “retama del Teide”. B: Las Cañadas del Teide con retamas sometidas a poliniza-
ciones experimentales. D-H: androceo con el tubo estaminal diseccionado y pólenes al MEB. I-L: gi-
neceo con ovario, estilo y estigma similar al de algunos Cytisus. M-Q: gineceo autofecundado al MO
con tinción fluorescente de tubos polínicos que llegan al ovario, penetrando los óvulos, como indica
el esquema del gineceo (LSI). R, S: ovarios fecundados en las polinizaciones experimentales. T, U:
frutos y semillas procedentes de los experimentos de polinización, con rudimentos seminales y se-
millas abortadas.
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queñas y amenazadas (BYERS & MEAGHER, 1992; LIPOW & WYATT, 2000; CAS-
TRIC & VEKEMANS, 2004; PICKUP &YOUNG, 2008; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ-
CASTELLS, 2013). Esta información permite el diseño adecuado de estrategias de recu-
peración y de gestión efectiva de esta especie endémica, que consistiría en la generación
de nuevos individuos a partir de una selección de semillas procedentes de las retamas de
origen sexual, en las localidades con visible depauperación en la producción de semillas.

3. FLORES y BIOLOGÍA REPRODUCTIVA EN CANARIAS.
CONSERVACIÓN Y EVOLUCIÓN

Hoy día no se cuestiona, que después de la preservación del hábitat, el conocimiento
de la biología reproductiva de las especies vegetales amenazadas en peligro de extinción,
o de las especies invasoras, es una de las primeras cuestiones de investigación que se deben
abordar para “identificar” las prioridades de conservación (DUDASH & MURREN, 2008).
Es decir que para justificar la investigación en el ámbito de la conservación, se deben ana-
lizar las funciones esenciales de los sistemas de cruzamiento desde una perspectiva ecoló-
gico-reproductiva y genética (BARRETT, 2003, 2015; DUDASH & MURREN, 2008).

Asimismo se considera al éxito reproductivo como un aspecto especialmente crítico
para la supervivencia y evolución de las especies isleñas, hasta tal punto que se piensa que
cualquier plan de conservación que no incluya el conocimiento de la biología reproductiva,
está destinado a fracasar (ANDERSON et al., 2001; CRAWFORD et al., 2011, 2015).

El conocimiento adquirido en Canarias acerca de los sistemas de cruzamiento y di-
versidad genética, además de cuestionar viejos mitos e hipótesis históricas isleñas, desvela
la necesidad de conocer el ciclo reproductivo “completo”de las especies, que comienza
“mucho antes” que se formen las semillas.

La “flor” según sistemas sexuales y de auto-incompatibilidad (dependiendo de la
historia evolutiva de los linajes) controla el éxito reproductivo o formación de semillas
viables y progenie vigorosa, influyendo de manera decisiva en la diversidad genético-mor-
fológica y eficacia biológica de poblaciones y especies. El “fallo reproductivo” se poten-
ciaría por desaparición de determinados morfos o individuos y/o alelos S (fenotipos y
genotipos) susceptibles de producir cruces fértiles.

Se ha puesto de manifiesto que las especies canarias requieren un conocimiento
morfológico-reproductivo adecuado cuya información debiera estar adecuadamente inte-
grada en las estrategias de recuperación y conservación de las especies amenazadas. Men-
ción especial merece la presencia de determinados polimorfismos polínicos aperturales,
como micro-marcadores de vigor y eficacia biológica, que al poseer mayor superficie aper-
tural, aumentan las posibilidades de fecundación y de emisión de tubos polínicos. Estos po-
limorfismos que ya se han detectado para varios linajes de endemismos canarios, ponen en
valor el significado biológico del polen.

Según una gran mayoría de autores relevantes, la notable diversidad de los sistemas
de cruzamiento de las angiospermas, proporciona oportunidades “únicas” para explorar la
dinámica de los procesos evolutivos de las plantas, cuyo estudio requiere sin duda, enfo-
ques multidisciplinares (CHARLESWORTH et al., 2005; CHARLESWORTH, 2006; KA-
RRON et al., 2012; GOLENBERG & WEST, 2013). Desde Darwin, la variación en las
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características florales y sus efectos en la evolución de los sistemas de cruzamiento, ha
fascinado a los científicos. Estas variaciones tienen efectos a corto plazo en los individuos
de poblaciones ecológicamente singulares, y efectos evolutivos a más largo plazo sobre
las poblaciones y especies (CARR, 2013; KARIYAT et al., 2013).

3.1. Dimorfismos florales y Sistemas sexuales. Micro-evolución

Los sistemas sexuales en Canarias han puesto de manifiesto flores unisexuales y
fenotipos sexuales en géneros macaronésicos, cuyos linajes continentales, protagonizan
rutas de acceso a la dioecia, desde el hermafroditismo con dioecia funcional y heterodico-
gamia (Persea), y/o situaciones intermedias más o menos cercanas a la dioecia, desde la
ginodioecia (Semele, Plocama, Gymnosporia, Kunkeliella, etc), o con ginodioecia estable
(Echium) que nunca evoluciona a dioecia.

En la ginodioecia estable que representa el género Echium, no se ha verificado cla-
ramente la superioridad de las semillas de los individuos femeninos, aunque si parece claro
que estos individuos se beneficien con una mayor producción. La mayor producción de
semillas por parte de los individuos femeninos, resultaría de especial utilidad para la recu-
peración de especies en peligro crítico, como E. acanthocarpun endemismo de la isla de
La Gomera, con requerimientos de refuerzos poblacionales, que sin embargo presenta ni-
veles de diversidad genética bastante altos, similares a los de su congénere E. decaisnei, am-
pliamente distribuido en la isla de Gran Canaria.

Merece destacar la ruta de la androdioecia, donde el género Picconia adquiere un
protagonismo especial con P. excelsa, por su condición en principio, de especie andro-
dioica. Aunque no se han hecho análisis de paternidad, ni testado la posible presencia en
los individuos hermafroditas del especial mecanismo de auto-incompatibilidad homomór-
fico dialélico (característico de algunas Oleáceas androdioicas), no se debe descartar su
presencia, y debe ser uno de los objetivos futuros.

P. azorica endemismo de Azores, calificada como amenazada (EN) actualmente se
considera su recalificación a críticamente amenazada por la depauperación de sus pobla-
ciones naturales y la bajísisma producción de semillas (MARTINS et al., 2013). Los aná-
lisis de idoneidad de habitat, muestran que los requerimientos ecológicos situan a esta
especie como potencialmente idónea para las actuaciones de restauración y reforestación
del archipiélago (FERREIRA et al., 2011; MARTINS et al., 2013, 2015). Su sistema re-
productivo no ha sido estudiado, pero sus flores preconizan un sistema sexual similar al de
P. excelsa. En el caso de refuerzo de las poblaciones naturales, y hasta que no se disponga
de nueva información, es prudente asegurar la presencia de individuos potencialmente mas-
culinos (flores con estigmas marrones) y de individuos hermafroditas (con flores de estig-
mas blanquecino-amarillentos), al menos en un 50% de cada fenotipo, ya que en principio,
en especies de géneros allegados, los individuos masculinos fecundarían a todos los her-
mafroditas, mientras que estos últimos solo a la mitad (SAUMITOU-LAPRADE et al.,
2010; BILLIARD et al., 2015; VERNET et al., 2016).

El Atlas de Flora de Amenazada española (AFA) destaca a nivel general, una su-
premacía de taxones hermafroditas amenazados en relación a los dioicos y polígamos (BA-
ÑARES et al.2004), lo cual induce a pensar que los sistemas sexuales relacionados a la
dioecia no parecen ser factores decisivos de amenaza, de hecho especies subdioicas como
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Morella faya poseen una estrategia reproductiva tan eficaz, que les permite incluso actuar
como invasoras en ecosistemas como Hawaii.

Mención especial merece la ruta mixta de evolución de dioecia por androdioecia y
heterodicogamia que protagoniza el género Neochamaelea, el cual:

i) Se revela como una evidencia empírica de dioecia temporal, donde la plasticidad
sexual de algunos fenotipos DD (duodicogamia) permite su transformación en fenotipos PG
y/o fenotipos PA (heterodicogamia) en presencia de fenotipos masculinos (M) que recuer-
dan situaciones de androdioecia.

ii) Los atributos florales de los fenotipos heterodicógamos (PA y PG) revelan indi-
cios de especialización sexual, del fenotipo PG hacia la función femenina, y del PA hacia
la función masculina.

iii) La coexistencia poblacional de los cuatro fenotipos implicados (DD, PA, PG, M),
pone de manifiesto uno de los sistemas sexuales más complejos y desconocidos de las an-
giospermas, previamente testados en otras familias del linaje de Neochamaelea (orden Sa-
pindales), y recientemente también en algunos otros órdenes y familias.

iv) Refuerza la hipótesis del fuerte componente filogenético de las expresiones flo-
rales implicadas en los polimorfismos sexuales asociados a determinados linajes taxonó-
micos, que se manifiestan más fácilmente en determinadas condiciones ambientales, como
los ecosistemas isleños, donde abundan estos polimorfismos y las situaciones de dioecia.

3.1.1. Flores ¿por qué merecen atención los endemismos canarios que no figuran
en las listas rojas de especies en peligro?

Un ejemplo revelador es el caso de la “leñabuena” (Neochamaelea pulverulenta) gé-
nero endémico y especie estructural emblemática del tabaibal-cardonal canario, donde al-
gunas de sus poblaciones naturales con fuerte presión antrópica, adolecen de reclutamiento.
Según recientes trabajos, la causa responsable de esta falta de individuos juveniles, es la
desaparición y/o disminución de la talla de los lagartos endémicos, principales agentes de
la dispersión de sus frutos y semillas (PÉREZ-MÉNDEZ et al., 2015, 2016, 2017).

La gran complejidad de expresiones florales temporales de cada una de las pobla-
ciones naturales estudiadas, se revela particularmente interesante por los “procesos micro-
evolutivos” que representan y merecen especial atención y protección. Se trata de garantizar
el mantenimiento y evolución de los fenotipos sexuales implicados en las poblaciones na-
turales, posibles indicadores de procesos micro-evolutivos, producto de la interacción ge-
nética y ambiental (presiones selectivas) en ecosistemas isleños como Canarias, tantas
veces invocados laboratorios naturales para los estudios de evolución.

En islas como Canarias, el significado de las distintas expresiones florales se con-
vierten en “indicadores indiscutibles” de procesos micro-evolutivos no detectables por el
momento, desde una perspectiva exclusivamente molecular.

3.2. Dimorfismos florales y auto-incompatibilidad

Respecto a los dimorfismos florales asociados a sistemas de auto-incompatibilidad
merece destacar el ejemplo de la “siempreviva gigante” de La Gomera, Limonium den-
droides, especie crítica con unos 28 efectivos naturales, donde la extrema escasez de uno
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de los morfos o individuos “cob” también está dificultando los cruces fértiles con produc-
ción de semillas viables y generación de progenie vigorosa, tanto en situaciones naturales
como cultivadas (SUÁREZ et al., 2009; FERNÁNDEZ-PALACIOS, 2015; PÉREZ DE
PAZ et al., 2015b).

Contra todo pronóstico, L. dendroides representa un tipo frecuente de endemismo
isleño con alta diversidad genética neutral, a pesar de su depauperada situación y escaso
éxito reproductivo. El aumento de individuos “cob” favorece y favorecerá la reproducción
sexual y cruces fértiles, permitiendo un mayor éxito reproductivo con un mayor índice de
formación de semillas, plántulas y previsiblemente nuevos adultos reproductores, aptos
para el refuerzo del medio natural, como ya se ha conseguido en condiciones de cultivo.
La reciente detección de plantas con polen morfológicamente defectuoso y estéril, hace
recomendable un análisis polínico previo a las polinizaciones experimentales (PÉREZ DE
PAZ et al., 2015b).

El conocimiento de diversidad genética y biología reproductiva en Canarias ha
puesto de manifiesto, la existencia de poblaciones pequeñas con gran variabilidad genética
(neutral) y éxito reproductivo “mermado” por la pérdida de diversidad asociada a dimor-
fismos florales, sexuales o de auto-incompatibilidad como el caso de L. dendroides.

3.3. Auto-incompatibilidad homomórfica. Implicaciones en la conservación
de especies amenazadas. Talla poblacional y alelos S.
Capacidad de auto-fecundación y cruces mixtos

La presencia de mecanismos de auto-incompatibilidad homomórfica en las plantas,
implica un control genético con diferentes genes vinculados al locus S. Una disminución
en la talla poblacional puede reducir el polimorfismo genético (alelos S), que redundaría
en una reducción de apareamientos y cruces fértiles, con posibles implicaciones demográ-
ficas importantes en las poblaciones pequeñas y amenazadas (BYERS & MEAGHER,
1992; LIPOW & WYATT, 2000; CASTRIC & VEKEMANS, 2004; PÉREZ DE PAZ &
CAUJAPÉ- CASTELLS, 2013). Esto podría ser de gran utilidad para el diseño de estrate-
gias de recuperación y de gestión efectiva de las especies endémicas auto-incompatibles
amenazadas, en poblaciones con visible depauperación en la producción de semillas, que
consistiría en la generación de nuevas plantas a partir de la una selección de semillas de in-
dividuos no relacionados (que no compartan el mismo alelo S) y posteriormente cruces ex-
perimentales de polinización manual.

Los análisis de biodiversidad en especies canarias críticamente amenazadas, acon-
sejan precaución al interpretar niveles altos de variabilidad genética (neutral) en poblacio-
nes naturales de especies auto-incompatibles, con bajo éxito reproductivo (incluyendo la
germinación de semillas y establecimiento de plántulas). Estos casos parecen estar asocia-
dos a la pérdida de alelos S en especies homomórficas, responsables de los cruces fértiles
(PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ-CASTELLS, 2013).

Especial precaución para las poblaciones naturales de especies auto-incompatibles
homomórficas con sistema esporofítico (SSI) y alelos S codominantes, ya que poseen menos
posibilidades de apareamientos compatibles, y menos probabilidad de cruces fértiles, pu-
diendo considerarse, por tanto más amenazadas y frágiles que las poblaciones con sistema
gametofítico (GSI) o esporofítico (SSI) con relaciones de dominancia entre los alelos S,
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que se comportarían de forma de forma similar (LEVIN et al., 2009; YOUNG et al., 2012;
THRALL et al., 2014). En la flora canaria no hay datos en la actualidad, que permitan
hacer estas valoraciones, pero estos estudios, deben constituir uno de sus principales obje-
tivos en un futuro próximo, por las implicaciones demográficas en las poblaciones de es-
pecies auto-incompatibles, amenazadas o no, con problemas en la formación de semillas.

Por otro lado, es importante tener en cuenta en las especies auto-incompatibles, la
existencia de poblaciones e individuos con niveles intermedios de auto-incompatibilidad,
por la repercusión en las estrategias de recuperación y en los procesos de colonización, ya
que la posibilidad de cruces mixtos, (aunque todavía se desconoce su carácter estable) actúa
como estrategia que proporciona garantía reproductiva (reproductive assurance) en situa-
ciones de estrés ambiental donde peligran los cruces fértiles, (LLOYD, 1979; LEIMU,
2004; KALISZ et al., 2004; GOODWILLIE et al, 2005; PETANIDOU et al., 2012; RA-
DUSKI et al., 2012; BARRETT, 2014; VOILLEMOT & PANNELL, 2017; RAMÍREZ &
NASSAR, 2017).

Asimismo, otros autores consideran situaciones semejantes de “pseudo-compatibi-
lidad” (PSC), como un fenómeno natural circunstancial, por el cual, una especie auto-in-
compatible, con capacidad de auto-polinización, permite la auto-fecundación ante un
evento colonizador o catástrofe ambiental, asegurando la descendencia o progenie, sin que
se comprometa la configuración genética y función del locus S de auto-incompatibilidad
(LEVIN, 1996; KALISZ, et al., 2004; CHARLESWORTH, 2006; IGIC et al., 2008;
BRENNAN et al., 2011; CRAWFORD et al., 2008, 2009, 2010, 2011; 2015; BARRETT,
2014, 2015b; PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015; BALDWIN & SCHOEN, 2017).

Hasta el momento todas las especies canarias fundamentalmente auto-incompatibles
testadas (géneros Parolinia, Argyranthemum, Tolpis, Lotus, Spartocytisus, etc) han mos-
trado distintos niveles de auto-incompatibilidad, que varían según poblaciones e indivi-
duos y que se podrían calificar como poblaciones con capacidad para los cruces mixtos
y/o con capacidad de auto-fecundación.

Esta posibilidad de auto-polinización y de cruces mixtos en poblaciones naturales
de endemismos canarios fundamentalmente auto-incompatibles, se podría interpretar como
una estrategia, relativamente estable, que proporciona “garantía reproductiva” en situa-
ciones isleñas de estrés ambiental y sequía, convirtiendo a las islas, una vez más, en au-
ténticos laboratorios de investigación para los estudios de evolución de los sistemas de
cruzamiento, con implicaciones importantes en la biología de la conservación de especies
isleñas. La capacidad circunstancial para la auto-polinización (PSC) y posibilidad de cru-
ces mixtos de una especie auto-incompatible, debiera constituir uno de los objetivos a tener
en cuenta en estudios futuros de auto-incompatibilidad en las islas Canarias.

3.4. Auto-incompatibilidad, significado evolutivo, diversificación y extinción. Islas

Mientras que los sistemas sexuales en plantas isleñas, se caracterizan por una es-
pecial plasticidad en su expresión sexual, de modo que la xenogamia y autogamia se pue-
den intercambiar inesperadamente, según entornos ambientales, por el contrario, la pérdida
de auto-incompatibilidad, se considera un proceso “irreversible” de modo que, para algu-
nos autores, la presencia de auto-incompatibilidad en endemismos isleños, puede ser un
buen indicador que proporcione respuestas a las expectativas actuales de la Ley de Baker,
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que admite la colonización a taxones auto-incompatibles con capacidad de auto-fecunda-
ción o cruces mixtos (IGIC & BUSH, 2013; PANNELL, 2015, 2017).

Para muchos autores, la transición de la xenogamia hacia la autogamia mediante la
pérdida de auto-incompatibilidad, es uno de los cambios evolutivos más comunes en las
plantas con flores, cuya transición se considera “irreversible”, sin embargo, resulta sor-
prendente, que sólo alrededor del 10-15% de las especies, se presentan como predomi-
nantemente autógamas (WRIGHT et al., 2013; BARRETT, 2013; IGIC et al., 2008; IGIC
& BUSCH, 2013).

Muchos autores consideran que la “alta proporción de taxones auto-incompatibles”
en las angiospermas se debe, no sólo, a los mayores índices de “diversificación” de los li-
najes auto-incompatibles, sino también a determinadas fuerzas selectivas ambientales que
favorecen la formación de barreras y la extinción de los linajes autógamos (GOLDBERG
et al., 2010; WRIGHT & BARRETT, 2010; FERRER & GOOD, 2012; IGIC & BUSCH,
2013). Según algunos de estos autores, las especies auto-incompatibles “diversifican” con
una tasa significativamente más alta que las auto-compatibles que a su vez poseen mayo-
res tasas de extinción, evidenciando que el origen evolutivo y mantenimiento de la auto-
incompatibilidad, puede desempeñar un papel importante en la conformación de la
extraordinaria “diversidad de las angiospermas”.

Esta hipótesis se vuelve extremadamente interesante para las islas oceánicas don-
den abundan los procesos de diversificación de especies. El descubrimiento cada vez más
abundante de taxones xenógamos auto-incompatibles en las islas, con capacidad de auto-
fecundación, sin duda implicaría altos niveles de diversidad genética que les capacitaría
para la proliferación de procesos evolutivos y de diversificación (radiación adaptativa),
propios de estas islas, lo cual no excluye, sino que complementa, otras hipótesis que justi-
fican la radiación adaptativa en las islas, desde otros puntos de vista.

A pesar pues de los espectaculares avances en cuanto a filogenias moleculares y di-
versidad genética neutral de linajes oceánicos insulares en el nivel de población natural,
los estudios multidisciplinares integrando aspectos morfológico-reproductivos de los sis-
temas de cruzamiento, se consideran todavía insuficientes (SØNDERBERG & ADSER-
SEN, 2007; PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015). Esto concuerda con la idea de que
la relación entre determinados caracteres morfológico-reproductivos y la colonización is-
leña, establecimiento y posterior diversificación de los linajes oceánicos, no ha recibido la
suficiente atención, o que al menos no se ha esclarecido la enorme “complejidad de proce-
sos” que supone la colonización de las islas oceánicas, establecimiento y las presiones se-
lectivas implicadas (CARLQUIST, 1966, 1974; GRANT, 1971; ANDERSON et al., 2001;
DUDASH & MURREN, 2008; CRAWFORD et al., 2011, 2015; SEEHAUSEN, 2004;
FRANKHAM, 2010; GIVNISH, 2010, 2015; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ CASTELLS,
2013; GARCÍA-VERDUGO et al., 2014; PANNELL, 2015; PANNELL et al., 2015).

Actualmente, en el debate acerca del origen de la “alta diversidad genética isleña”, una
gran mayoría de autores se postulan por la incidencia de una serie de factores bióticos inhe-
rentes a la historia evolutiva de los linajes colonizadores (número de cromosomas, sistemas
de cruzamiento y biología reproductiva en general) en combinación con la talla poblacional
o factores abióticos como cercanía al continente o antigüedad de las islas (HAMRICK &
GODT, 1996; GITZENDANNER & SOLTIS, 2000; FRANCISCO-ORTEGA et al., 2000;
CRAWFORD et al., 2001; ANDERSON et al., 2002; CAUJAPÉ-CASTELLS, 2011; CARR,
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2013; KARIYAT et al., 2013; PÉREZ DE PAZ & CAUJAPÉ CASTELLS, 2013). Sin em-
bargo otros autores para explicar los niveles de diversidad genética en las islas, hacen hin-
capié en la influencia dominante de la forma de especiación, anagénesis o cladogénesis
(STUESSY et al., 2014; TAKAYAMA et al., 2015) o por la hibridación y generación de
“singameones”. Esta última hipótesis asume que los elevados niveles de variabilidad ge-
nética resultantes de la hibridación, son decisivos para la colonización exitosa y radiación
de especies en un determinado linaje (JORGENSEM & OLESEN, 2001; SEEHAUSEN,
2004; GIVNISH, 2010, 2015) y ha sido recientemente postulada para la las islas Canarias
(CAUJAPÉ-CASTELLS, 2011; CAUJAPÉ-CASTELLS et al., 2017).

En cualquier caso hoy día se tiene la convicción que el estudio de los patrones y pro-
cesos macro-evolutivos compartidos multi-disciplinariamente, es lo que permite una mejor
y más completa información (BENTON, 2009). A corta escala (geogáfica y temporal), la
evolución o diversificación e interacciones a nivel de ecosistema, se explican fundamen-
talmente por componentes bióticos (modelo “Red Queen”), pero a una escala geogáfica y
temporal, mucho más amplia, los grandes patrones de biodiversidad son impulsados ma-
yoritariamente por el entorno físico (modelo “Court Jester”). En realidad se debe admitir
que aún no está claro, por qué, determinados linajes isleños radian y otros no, lo más pro-
bable es que no haya una única respuesta y los linajes pueden diversificar de múltiples ma-
neras, actuando simultáneamente varios factores o fuerzas con resultados evolutivos
similares (GAVRILETS & LOSOS, 2009; LOSOS & RICKLEFS, 2009).

4. CONCLUSIONES Y CONSIDERACIONES GENERALES

En islas como Canarias, las distintas expresiones florales adquieren un alto signifi-
cado como “indicadores indiscutibles” de procesos micro-evolutivos no detectables por el
momento, desde una perspectiva exclusivamente molecular.

El conocimiento adquirido en Canarias acerca de los sistemas de cruzamiento y di-
versidad genética, además de cuestionar viejos mitos e hipótesis históricas isleñas, desvela
la necesidad de conocer el ciclo reproductivo “completo”de las especies, que comienza
“mucho antes” de que se formen las semillas.

La relación de la estructura y función de las flores (micromorfología, recursos del
androceo y gineceo, ratio polen/óvulo, expresión de los sistemas sexuales o sistemas de
auto-incompatibilidad) revela distintas estrategias reproductivas de las especies, pudiendo
predecir el éxito reproductivo y mantenimiento de las poblaciones naturales, al mismo
tiempo que ayuda a entender el éxito de la colonización y procesos micro-evolutivos es-
pecialmente relevantes en islas.

La flor según sistemas sexuales y de auto-incompatibilidad (dependiendo de la his-
toria evolutiva) controla el éxito reproductivo o formación de semillas viables y progenie
vigorosa, influyendo de manera decisiva en la diversidad genético-morfológica y eficacia
biológica de poblaciones y especies. El fallo reproductivo se potenciaría por desaparición
de determinados morfos o individuos y/o alelos S (fenotipos y genotipos) susceptibles de
producir cruces fértiles.

Los sistemas de auto-incompatibilidad homomórficos favorecen la diversificación
de las especies, y han desempeñado un importante papel en la extraordinaria diversidad de
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las angiospermas. Estas hipótesis, cada vez más reforzadas, se vuelven extremadamente in-
teresantes en las islas oceánicas, toda vez que justificarían la idea que estos sistemas pue-
den haber jugado también un importante papel en la proliferación de procesos evolutivos,
lo cual no excluye sino que complementa, otras hipótesis que justifican los procesos de di-
versificación en las islas, desde otros puntos de vista.

Los análisis de biodiversidad en especies canarias críticamente amenazadas, acon-
sejan precaución al interpretar niveles altos de variabilidad genética neutral en poblacio-
nes naturales de especies auto-incompatibles, con bajo éxito reproductivo (incluyendo la
germinación de semillas y establecimiento de plántulas). Estos casos parecen estar asocia-
dos a la pérdida de alelos S en especies homomórficas, responsables de los cruces fértiles.

La información reproductiva (incluyendo polinizaciones experimentales) en géne-
ros con especies críticamente amenazadas, puede ser más importante que los datos de di-
versidad genética neutral, y está especialmente indicada para su debida integración en las
estrategias de recuperación.

Las polinizaciones experimentales, especialmente indicadas en Jardines Botánicos,
ponen en valor los estudios dirigidos al diseño de cruces fértiles (desde el conocimiento pro-
fundo de la biología reproductiva), minimizan los fallos reproductivos y pérdida de vigor
por problemas de endogamia, abriendo una puerta a la esperanza en especies críticamente
amenazadas.

El éxito reproductivo se considera una cuestión especialmente crítica para la su-
pervivencia y evolución de las plantas isleñas, de manera que cualquier plan de conserva-
ción que no incluya el conocimiento de la biología reproductiva, está destinado a fracasar
(ANDERSON et al., 2001; CRAWFORD et al., 2011, 2015). La detección de éxito o fallo
reproductivo puede generar estrategias de recuperación concretas que favorecen cruces fér-
tiles y nuevos adultos reproductores que salvaguardan la eficacia biológica y devenir de po-
blaciones y especies.

Sin embargo no siempre, un bajo éxito reproductivo refleja una situación de ame-
naza, de la misma manera, que un éxito reproductivo elevado, no excluye situaciones de
amenaza. La longevidad de las especies (con uno o varios ciclos vitales) puede modificar
el concepto de supervivencia y esperanza de vida de las especies amenazadas, ya que en
las especies longevas el éxito reproductivo anual, puede compensarse por los recluta-
mientos poblacionales de años sucesivos (IRIONDO et al., 2008).

Por esta y otras razones, surge MACFLOR: Atlas Macaronésico de Biología Re-
productiva y aplicaciones a la conservación. Marcadores de vigor y amenaza con análisis
genéticos de paternidad (PÉREZ DE PAZ et al., 2017). Se trata de un Proyecto de interés,
porque considera los aspectos reproductivos más relevantes de los endemismos macaro-
nésicos, con detección temprana de fallos reproductivos relacionados al declive poblacio-
nal, como uno de los riesgos más inexplorados en las estrategias de recuperación tanto de
los endemismos amenazados, como de los que no figuran en ninguna lista roja. En reali-
dad consiste en un nuevo enfoque de la gestión de conservación de endemismos macaro-
nésicos, fundamentado en viejas ideas elementales, que ponen en valor el conocimiento
morfológico y funcional de la flor, como esencia de la reproducción sexual y éxito repro-
ductivo de poblaciones y especies (DARWIN, 1876; BARRETT. 2015).

Desde la convicción de que tanto nuestras creencias como nuestro entorno están en
constante evolución, surge la necesidad de una constante evaluación crítica de los postu-
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lados científicos que constituyen la esencia de la biología de la conservación.Sin duda al-
guna, desde la biología evolutiva, disciplinas como la ecología, genética, dinámica de po-
blaciones y biología reproductiva entre otras, deben plantearse revisiones críticas en las
cuestiones que constituyen la pura esencia de la biología de la conservación, para que, de
manera inflexible, seamos capaces de asimilar e integrar, las cuestiones básicas del cono-
cimiento con los nuevos avances de las disciplinas científicas. Sin embargo esto no sería
suficiente si, los otros agentes que participan en la conservación, gestores, políticos y la so-
ciedad en general, no son capaces de adoptar y asimilar las necesidades reales y cambios
que se producen (IRIONDO et al., 2008).

Con demasiada frecuencia, las recomendaciones de las políticas de conservación se
sustentan en la poca o ninguna información de las especies en cuestión. Se requieren mu-
chos más esfuerzos de comunicación entre los investigadores y gestores de espacios natu-
rales, que favoreciendo el intercambio de experiencias, enfoques y puntos de vista, permitan
llevar a cabo, estrategias de conservación de la biodiversidad y recursos naturales, verda-
deramente útiles y exitosas (DUDASH & MURREN, 2008).
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