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Angiospermas

Pablo Vargas

Resumen: Las filogenias de las angiospermas (plantas con flores completas que producen frutos) basadas en secuencias nucle-
otidicas son, en numerosas ocasiones, congruentes con las clasificaciones previas basadas en caracteres morfologicos. Los nue-
vos resultados filogenéticos han servido, ademas, para resolver problemas histéricos en la clasificacion de especies en gruposna-
turales y para descubrir algunas relaciones de parentesco rara vez vislumbradas, si bien otras relaciones siguen reflejando complejos
procesos evolutivos. Al igual que las clasificaciones tradicionales en clases, 6rdenes y familias intentaban mostrar relaciones de
parentesco, los sistematicos siguen proponiendo nuevas clasificaciones conciliadoras entre la taxonomia linneana y las hipétess
filogeneticas mas sélidas. Los relojes moleculares y los fosiles indican una incipiente aparicion de las angiospermas en el triasico,
para producirse después una amplia diferenciacién en el cretdcico inferior. Las reconstrucciones filogenéticas también ayudan a
interpretar notables modificaciones en los grandes grupos de angiospermas. Entre ellas destacan los compuestos de defensa (glu-
cosinolatos) y las simbiosis especificas con bacterias para la fijacion del nitrégeno, que parecen haber aparecido en practicamente
un solo linaje a lo largo de la evolucion, si bien los genes adquiridos parecen haberse mantenido funcionales o desactivados du
rante millones de afios. Por el contrario, otros notables mecanismos de adaptacion, como los metabolismos C, y CAM, el para-
sitismo y el carnivorismo, son fruto de una evolucion independiente en varios linajes. A diferencia de lo que ocurre en otros a-
ganismos del arbol de la vida, los mecanismos de especiacion mas exitosos en las angiospermas son la hibridacion y la poliploida,
de manera que no se considera que haya ningln linaje de plantas que haya estado exento de alguno de ellos en algin momento
de su historia evolutiva. En este capitulo se realiza un breve recorrido sobre la evolucion y la clasificacién de las angiospemmas,
que constan de unas 450 familias, unos 13 000 géneros y mas de 250 000 especies repartidas por todos los continentes.

Summary: The phylogenetic hypothesis of angiosperm (flowering plants) evolution based on DNA sequences is basically congruent with
previous classifications based on morphological characters. Numerous historical problems in angiosperm classification are now resolved,
some phylogenetic relationships reflect complexity in evolutionary processes and some others illustrate unexpected relationships seldom
envisaged. As traditional classifications including taxonomic classes, orders and families intended to show evolutionary relationships, the
systematists pursue new classifications to conciliate Linnean taxonomy and new phylogenetic evidence. Fossils and molecular clocks
indicate a Triassic origin of the angiosperms, followed by a broad, morphological differentiation in Lower Cretaceous. Phylogenetic
reconstructions help interpret that remarkable evolutionary changes, such as predisposition to some defensive compounds (glusinolates)
and symbiosis with nitrogen-fixing bacteria, appear to have originated only once in a major group of angiosperms as a result of genes
remaining functional or deactivated over millions of years. On the contrary, striking adaptive characters, such as CAM and C,
photosynthesis, parasitism and carnivory, are the result of parallel or convergent evolution. The most significant evolutionarymechanisms
are, in contrast to a majority of organisms of the tree of life, hybridization and polyploidy in a way that there is basically no angiosperm
lineage unaffected by them in the course of evolution. As reviewed in this chapter, evolution and classification of angiospermsis summarised
to interpret historical diversity of about 450 families, 13 000 genera and over 250 000 species distributed in all continents.

as especies de angiospermas suponen un 90% del

total de las plantas terrestres, muchas de ellas de

gran importancia econémica como alimentos, medi-
camentos, recursos madereros, etc. El éxito de las angios-
permas en la conquista del medio terrestre, ya iniciada
mucho tiempo antes por las plantas vasculares, fue defini-
tivamente logrado cuando se protegid la ovocélula en el
interior del ovario de la flor. Desde su origen en el jurdsico
y su amplia diversificacion en el cretacico se han produ-
cido numerosos procesos de diferenciacion durante la reor-

ganizacion de los continentes, frecuentes variaciones cli-
maticas y una activa interaccion de las angiospermas con
otros organismos (simbiontes, polinizadores, etc.). Precisa-
mente la interaccion con agentes dispersantes de los fru-
tos, y sobre todo polinizantes de las flores, se ha postulado
histéricamente como el motor del cambio morfologico de
las estructuras reproductoras. Dos fuentes de datos permi-
ten reconstruir el pasado: las filogenias y el registro fosil.
Las estructuras florales son dificilmente fosilizables y, ade-
mas, la escasez de otros datos paleobotanicos produce un
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16 ” Cap. 12, Angiospermas

¢Qué es una angiosperma!?

Una angiosperma (del griego angio [vaso, receptaculo] y sperma [semilla]) se caracteriza por presentar flores compuestas
por los cuatro verticilos florales originales, o reducidos, y primordios seminales encerrados en una estructura llamada
ovario (flores completas). De hecho, estas flores son las tnicas que producen frutos, es decir, que el ovario con sus pri-
mordios seminales se transforma en fruto con semillas. Algunas escuelas de desarrollo floral aceptan la aparicion de flores
desde algunas gimnospermas (gnetales, pindfitos), pero en ninglin caso se pueden considerar flores completas porque no
producen frutos. El éxito de este significativo paso evolutivo permitio el desarrollo de una nueva estrategia de coloniza-
cion terrestre, por lo que las angiospermas fueron dominando numerosos medios terrestres desde su aparicion, tanto en
biomasa como en nimero de especies. Las mas de 250 000 especies de angiospermas distribuidas en unos |3 000 géneros
y 450 familias indican un incesante proceso de diferenciacion hasta nuestros dias. Antes se llamaron fanerégamas.

fragmentado registro fosil. Por ello, las reconstrucciones
filogenéticas cobran gran relevancia, una vez corregido el
problema de que se produzcan diferentes tasas de varia-
cion nucleotidica en distintos linajes. En este capitulo se
presentan los resultados filogenéticos mas concluyentes,
de manera que permitan ubicar en el tiempo los sucesos de
divergencia de los mayores linajes de las angiospermas
(véase Arbol de las Angiospermas).

Caracteristicas de sus genomas

Los tres genomas de las plantas terrestres tienen caracteris-
ticas especificas en las angiospermas. Mientras que en
todas las plantas los genes nucleares se suelen heredar por
via materno-paterna (biparental), los dos genomas organu-
lares (mitocondria y plasto) generalmente se heredan por
via materna. Por el contrario, la herencia de organulos en
las gimnospermas es mas variable, y en géneros como
Pinus se ha descrito herencia de plastos a través del tubo
polinico y de mitocondrias a través de la ovocélula. De esta
forma se obtienen reconstrucciones maternas o materno-
paternas de las angiospermas al emplear secuencias orga-
nulares o nucleares, respectivamente. Contrariamente a lo
que ocurre en los animales, la mitocondria no se suele em-
plear para las reconstrucciones filogenéticas dada la poca
variabilidad de su DNA, que ademas sufre reorganizacio-
nes impredecibles incluso en una misma célula. El genoma
de los plastos (situado principalmente en los abundantes
cloroplastos) es mucho mas estable y variable, por lo que
se ha empleado para la obtencion de filogenias de angios-
permas basadas, principalmente, en secuencias rbcL (uni-
dad larga de la enzima RuBisCO) y otras mas variables
(matK, ndhF, atpB). El nicleo es una fuente mucho mayor

Recuadro I. Caracteres morfologicos Unicos de las
angiospermas.

* Aparicién de una flor completa (sépalos, pétalos, es-
tambres y ovario), aunque puede haber sufrido proce-
sos de reduccion o modificacion.

* Semillas encerradas en estructuras especiales (frutos)
que resultan de la fecundacion de la flor.

Recuadro 2. Las angiospermas en cifras.

* Numero de especies: mas de 250 000

* Numero de géneros: c. 13 000

* Géneros con mayor niimero de especies: Carex, Senecio
* Numero de familias: c. 450

* Familias con mayor nimero de especies: asteraceas y
orquideas.

* Origen: jurasico, al menos 140 millones de afos.
¢ Fosil mas antiguo: 130 millones de afos, Archaefructus
(cretacico).

* Especie muy longeva: olivo (Olea europaea), mas de
2000 anos

¢ Flor mas grande: Rdflessia arnoldi (sureste de Asia), mas
de | m.

* Flor mas pequena: especies de Wolfia, menos de | mm.

* Flor a mayor altitud: Saussurea gnaphalodes, Ranunculus
lobatus y Ermania himalayensis (Himalayas), a mas de
6400 m.

¢ Flor a menor altitud: Poseidonia oceanica (Mediterra-
neo), sumergida hasta 100 m.

de pares de bases (mas de un millon de kilobases frente a
las 135-160 kilobases del plasto, y alin menos en la mito-
condria). Para la resolucion de relaciones de parentesco le-
janas se ha venido empleando la regiéon que codifica la
subunidad pequefia ribosomica (18S), mientras que para
estudios de especie las secuencias mas empleadas son los
espaciadores (ITS, del inglés Internal Transcribed Spacer),
también del DNA ribosdémico. A niveles mas terminales
del arbol de las angiospermas se esta realizando un especial
esfuerzo para obtener secuencias de genes nucleares con
una o pocas copias, con objeto de complementar y aliviar
los problemas derivados de la evolucion concertada de
las multiples copias del DNA ribosémico que conviven en
el mismo ntcleo.

La filogenémica es, sin duda, una disciplina hacia
donde encaminar los esfuerzos de los filogenetistas de las
angiospermas. En el afio 2009 ya se disponia de seis geno-
mas completos (o casi) de los siguientes géneros de an-



Figura |. Arabidopsis thaliana es una crucifera que se distribuye
por el hemisferio norte. Hace mas de una década fue elegida como
planta modelo debido a varias caracteristicas claves, como un ge-
noma pequeno, sélo 10 cromosomas (2n = 10), producciéon de nu-
merosas generaciones en un solo afo (planta anual) y caracteres
morfoldgicos simples.

giospermas: Arabidopsis, Medicago, Oryza, Populus, So-
lanum y Zea. El incremento en el nimero de genomas
completos y el apoyo de nuevas herramientas bioinforma-
ticas para su analisis permitirdn conocer con mas detalle
las relaciones de parentesco de las angiospermas.

El marco tedrico més aceptado de genotipo-fenotipo flo-
ral se refirio al modelo ABC, el cual acepta tres funciones
génicas (A, B, C) que, en combinacion, producen las carac-

Términos basicos

Actinomorfa: Forma de la flor con dos o mas planos de si-
metria.

Aneuploidia: Proceso citogenético por el cual se produce
pérdida o ganancia de uno o unos pocos cromosomas.
Autocompatibilidad: Mecanismo que permite la viabilidad
de las flores polinizadas con el propio polen de la planta.
Columela: Estructura polinica de la capa externa de la
exina que forma una varilla entre su cabezuela (tectum) y la
capa interna (nexina).

Dioecia: Separacion de los dos sexos en diferentes indivi-
duos (machos y hembras).

Evolucién concertada: Proceso evolutivo de homogenei-
zacion en el nucleo que consiste en la formacion de una
sola secuencia nucleotidica a partir de multiples copias de
un mismo gen.

Eudicotiledéneas: Grupo monofilético no basal de angios-
permas.

Fanerégama: Término en desuso que designa al conjunto
de plantas con 6rganos sexuales bien visibles (en contrapo-
sicion al antiguo término criptégama).

Flor: Estructura sexual formada basicamente por hojas
transformadas en gineceo o pistilo (parte femenina) que
encierran los 6vulos y primordios seminales. Ademas, sue-
len desarrollar un androceo o estambres (parte masculina)
y un perianto (pétalos o tépalos y sépalos) bien desarrolla-
dos.
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teristicas flores con cuatro verticilos. En concreto, la fun-
cion A en solitario especifica la identidad del sépalo; las
funciones A y B en combinacion controlan la identidad del
pétalo; las funciones B y C en combinacion controlan la
identidad del estambre; y la funcién C en solitario especi-
fica la identidad del carpelo. Las plantas modelo a este res-
pecto han sido Arabidopsis (Fig. 1) y Antirrhinum (Foto C
del Recuadro Evolucion conjunta de flores y animales), si
bien son angiospermas derivadas y, por tanto, se interpreta
que retienen menos caracteristicas de las primeras angios-
permas. Por ello resulta necesario afiadir como planta mo-
delo Amborella, dada su posicion basal (véase Arbol de las
Angiospermas), y profundizar en su genética del desarrollo
floral (véase Cap. 49, Filogenias y evolucion del desarrollo).

Resultados filogenéticos contrastados
con clasificaciones previas

El resultado de la extincion y de la evolucion de nuevos li-
najes de angiospermas viene representado por una rama
del arbol de la vida en forma escalonada, en la cual van di-
vergiendo sucesivamente grupos mas modernos (véase
Arbol de las Angiospermas). A continuacién se indican
los resultados mas notables al confrontar las clasificacio-
nes tradicionales con las filogenias:

* La clasificacion de las “dicotiledoneas” (78% de las an-
giospermas) y las monocotiledoneas (22% restante) en
solo dos subclases de angiospermas es artificial, pues las

Heterostilia: Exposicion de los estilos a distintas alturas (en
diferentes individuos de una misma poblacion) asociada a una
exposicion inversamente reciproca de los estambres de la
misma flor.

Metabolismo C,: Modificacion histologica del mesdfilo
que permite acumular metabolitos de la fotosintesis con
cuatro atomos de carbono (C, ) en lugar de los habituales
metabolitos con tres dtomos de carbono (C;).

Metabolismo CAM (Crassulacean Acid Metabolism):
Conjunto de fenémenos fisico-quimicos que precisan mo-
dificaciones fisiologicas e histologicas para acumular en
grandes vacuolas el CO, asimilado en forma de acido ma-
lico durante el dia, y de este modo poder abrir los estomas
solo por la noche para minimizar la transpiracion.

Ovocélula: Célula sexual femenina comprendida en el pri-
mordio seminal.

“Paleohierba”: Cualquier grupo de hierbas de los linajes
basales de las angiospermas. Grupo no monofilético.

Primordio seminal: Rudimento seminal u érgano gene-
ralmente ovoide compuesto por la ovocélula y varias célu-
las circundantes, que pueden ser recto (ortétropo) o girado
180° (anatropo).

Tubo polinico: Célula vegetativa tubular que se desarro-
lla en el estigma y permite al polen llegar a la ovocélula.

Zigomorfa: Flor con un solo plano de simetria.
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Evolucion conjunta de flores y polinizadores

El sedentarismo de las angiospermas obliga a una dependencia de fuerzas externas para conseguir una polinizacion cruzada. Segin
los agentes externos de polinizacion, las angiospermas se han clasificado clasicamente en tres grandes grupos con caracteris-
ticas florales propias (sindromes de polinizacion): polinizacion por viento (anemofilia), por agua (hidrofilia) y por animales(zo-
ofilia). Este ultimo sindrome es el mas frecuente en las angiospermas (mas del 90% de las especies) e incluye a su vez
sorprendentes sindromes florales: por murciélagos (quiropterofilia), por pajaros (ornitofilia), por moscas (dipterofilia), por ma-
riposas (psicofilia) y por abejas (melitofilia). Los resultados filogenéticos y paleontologicos sefialan una estrecha relacion entre
polinizadores y numerosos espermatdfitos sin parentesco directo (véase Cap. 9, Traquedfitos), de modo que la polinizacion
bidtica se habria producido independientemente en tres linajes basales de plantas terrestres (escarabajos en Cicadales; mos-
cas, trips y polillas en Gnetales, y diversos tipos de agentes en angiospermas). Ademas, la actividad de los escarabajos poliniza-
dores de flores (cantarofilia) que pertenencen a linajes basales de angiospermas se ha interpretado como prueba del papel
relevante de los coledpteros en la diversificacion de las primeras plantas con flores, aunque también los dipteros y otros gru-
pos de insectos debieron estar implicados. Entonces, jqué atractivo desplegaron las primeras flores ante los polinizadores de
la época? Algunos autores apuntan al calor metabdlico producido por las primeras flores, mientras que otros sefalan la pro-
duccion de polen en exceso como fuente de proteinas para los escarabajos comedores de polen. En cualquier caso, estas flo-
res debieron ser generalistas dadas las simples y abiertas estructuras florales desarrolladas inicialmente, para después
especializarse a lo largo de la evolucion. Hay dos patrones generales que revelan las reconstrucciones filogenéticas en relacién
con los sindromes florales: 1) la larga historia evolutiva (140-180 millones de afos) de los principales linajes de angiospermas
ha dejado tiempo suficiente para la pérdida y la adquisicion de diversos sindromes de polinizacion; y 2) la especializacion flaral
ante un grupo de polinizadores no es el punto final de un largo proceso evolutivo. ;Qué polinizadores han sido los artifices de
estas notables trasformaciones florales, particularmente las relacionadas con cambios rapidos de fenotipos florales? Numero-
sos grupos de polinizadores (aves, lepidopteros, abejas) han sido los protagonistas de sucesivos cambios evolutivos de los sin-
dromes flores. En concreto, filogenias
datadas de angiospermas y de ciertos
grupos de insectos han servido para
argumentar procesos de radiacion
coincidentes (corradiaciones) en el
espacio y el tiempo, que son con-
gruentes con resultados paleozoold-
gicos. Asi, la aparicién y la divergencia
de las abejas (hay unas 20 000 espe-
cies de abejas de entre los millones de
especies de metazoos) hace unos | 10

A ANGIOSPERMAS

Astéridas (56 familias)
Malvidas (20 familias)
Fabidas (65 familias)
Mirtales (14 familias)
———— Geraniales (| familia)
’—‘ ——————— Crososomatales (3 familias)

Vitales (1 familia)
Saxifragales (14 familias)
Santalales (8 familias)
Cariofilales (21 familias)
Gunnerales (2 familias)

ABEJAS i millones de afos, y la posterior dife-
Colletidae renciacion de sus siete familias actua-
Strenotritidae o o
Halictidae les en el cretacico, han coincidido con
Andrenidae una de las radiaciones mas notables
Qp'dae . dentro de las angiospermas, hace
egachilidae . ~
Melittidae unos 100 millones de anos (Foto A).
— - - Desde entonces, la facilidad de mani-
| Cretacico | Paledgeno |Neogeno| .,
} f } ; pulacion de las flores y las grandes
145 millones de afios 65 23 0

cantidades de polen transportadas
A: Filogenias sobrepuestas de familias de abejas (negro) y de 6rdenes y subclases de angiospermas ~ han permitido que las abejas sean efi-
(verde). Obsérvese la sorprendente coincidencia de la aparicion de las primeras abejas con una no- ~ €aces polinizadores tanto de flores
table diversificacion de grupos de angiospermas hace entre 125 y 100 millones de afios. generalistas (Foto B) como de flores
B: Flor generdlista de Cistus ladanifer (mdlvidas) polinizada por una abeja del género Eucera (Apidae).  especialistas (Foto C), y que muchas
C: Flor especializada de Antirrhinum braun-blanquetii (astéridas) polinizada por un abejorro Bom-  veces hayan estado implicadas en no-

bus hortorum) de la familia Apidae. tables cambios de sindromes florales.
monocotiledoneas son en realidad un grupo de “dicotile- » La mayor parte de las “dicotiledoneas” (eudicotiledo-
doneas”. neas, 75% de las angiospermas) aparecieron después de
* Los linajes vivos mas basales de las angiospermas son las “d1cot11edépeas” més antiguas (“pal.eohlerbas”) y
Amborella trichopoda (Nueva Caledonia), las ninfaceas después de la divergencia de las monocotiledoneas.
(nenufares de todo el mundo) y otras familias pequefias * El género Ceratophyllum constituye el grupo de “dico-

hoy agrupadas bajo el nombre de “paleohierbas”. tiledéneas” mas proximo a las monocotiledoneas.



* Acorus es el género de monocotiledoneas (previamente
incluido en Araceae) hermano del resto de las monoco-
tiledoneas.

» Las Ranunculales forman el grupo hermano del resto de
las eudicotiledoneas, y no es un linaje basal de las angios-
permas.

Aunque las clasificaciones tradicionales de familias son
congruentes con la mayoria de los resultados filogenéticos,
se han obtenido nuevas relaciones de parentesco rara vez
vislumbradas. La incapacidad de resolver otras relaciones
sigue reflejando complejos procesos evolutivos ya plantea-
dos en el pasado. En la Tabla 1 se indican nuevas relacio-
nes de parentesco que por su solidez han proporcionado una
nueva clasificacion natural basada en procesos evolutivos.

Evolucion de los caracteres

Aunque no hay consenso absoluto entre la datacion fosil
y los relojes moleculares, estudios paleobotanicos y filo-
genéticos coinciden en una profunda diversificacion de
formas desde el tridsico. Las caracteristicas de las fami-
lias mas basales permiten sugerir que las primeras angios-
permas tuvieron flores con simetria radial, polinizadas por
insectos (entomofilas), con los drganos dispuestos en es-
piral, pétalos y sépalos de aspecto similar, estambres poco
diferenciados en anteras y filamentos, polen monocol-
pado, estilo poco diferenciado del ovario, primordios se-
minales anatropos y embriones con dos cotiledones. Estos
resultados no se han podido comprobar en fosiles propia-
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mente conservados debido a la fragmentacion de un regis-
tro fosil de calidad.

A lo largo de la evolucion de las angiospermas apare-
cieron ciertas caracteristicas con distintos grados de singu-
laridad:

* Pocas caracteristicas morfologicas y fisiologicas han apa-
recido practicamente una sola vez en las angiospermas y
se han mantenido a lo largo de la evolucion de un mismo
linaje. Las predisposiciones mas estables han sido embrio-
nes con un cotiledon (en las monocotiledoneas), polen con
columela (en las angiospermas no “paleohierbas”) y tri-
colpado (en las eudicotiledoneas), compuestos de de-
fensa de tipo glucosinolatos (en “Brassicales” y Putranji-
vaceae) y simbiosis especificas con bacterias para la
fijacion del nitrogeno (en el grupo de las Fabales, Cucur-
bitales, Fagales y Rosales).

Algunas caracteristicas aparecen de forma paralela y
convergente s6lo en ciertos linajes: metabolismo C, (en
al menos siete grupos de “dicotiledéoneas” y en las mo-
nocotiledéneas), metabolismo CAM (en las crasula-
ceas, cactaceas, aizoaceas, agavaceas, clusiaceas, brome-
lidceas, fagaceas, monocotileddneas, etc.), parasitismo
(en al menos ocho grupos de “dicotiledoneas” y en las
monocotiledéneas) y carnivorismo (en al menos cuatro
grupos de “dicotiledoneas” y en las monocotiledoneas).

Los caracteres sometidos a intensa presion ambiental sue-
len haber aparecido y desaparecido numerosas veces en la
evolucion acaecida dentro de las grandes familias de an-
giospermas, entre los que se destacan: aparato radicular,

Tabla I. Clasificacion histérica de 25 familias taxonémicas a la luz de los resultados filogenéticos mas sélidos. Un grupo interna-
cional de especialistas (APG, del inglés Angiosperm Phylogeny Group) van publicando las conclusiones mas notables en la investigacion
sobre la filogenia de angiospermas. La Ultima actualizacion se denomina APGIII (http://en.wikipedia.org/wiki/APG_III_system).

Familia Clasificacion de Cronquist (1981) Clasificacion de Takhtajan (1997) Nombre aceptado (APGIII)
Aloaceae Aloeaceae Aloaceae Xanthorrhoeaceae
Alliaceae Liliaceae Alliaceae Amaryllidaceae
Asclepiadaceae Asclepiadaceae Apocynaceae Apocynaceae

Bombacaceae Bombacaceae Bombacaceae Malvaceae

Caesalpinaceae
Callitrichaceae
Capparaceae
Chenopodiaceae
Empetraceae
Flacourtiaceae
Globulariaceae
Hippocastanaceae
Hydrocotylaceae
Lemnaceae
Mimosaceae
Myoporaceae
Najadaceae
Orobanchaceae
Punicaceae
Pyrolaceae
Sambucaceae
Salicorniaceae
Sterculiaceae
Tiliaceae
Trapaceae
Vallisneriaceae
Zannichelliaceae

Caesalpinaceae
Callitrichaceae
Capparaceae
Chenopodiaceae
Empetraceae
Flacourtiaceae
Globulariaceae
Hippocastanaceae
Umbelliferae
Lemnaceae
Mimosaceae
Myoporaceae
Najadaceae
Orobanchaceae
Punicaceae
Pyrolaceae
Caprifoliaceae
Chenopodiaceae
Sterculiaceae
Tiliaceae
Trapaceae
Hydrocharitaceae
Zannichelliaceae

Leguminosae
Callitrichaceae
Capparaceae
Chenopodiaceae
Empetraceae
Flacourtiaceae
Globulariaceae
Hippocastanaceae
Hydrocotylaceae
Lemnaceae
Leguminosae
Myoporaceae
Najadaceae
Scrophulariaceae
Punicaceae
Ericaceae
Sambucaceae
Chenopodiaceae
Sterculiaceae
Tiliaceae
Trapaceae
Hydrocharitaceae
Zannichelliaceae

Leguminosae
Plantaginaceae
Brassicaceae
Amaranthaceae
Ericaceae
Salicaceae
Plantaginaceae
Sapindaceae
Araliaceae
Araceae
Leguminosae
Scrophulariaceae
Hydrocaritaceae
Orobanchaceae
Lythraceae
Ericaceae
Adoxaceae
Amaranthaceae
Malvaceae
Malvaceae
Lythraceae
Hydrocharitaceae
Potamogetonaceae
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Escrofulariaceas (Scrophulariaceae):
la dificil conciliacion entre taxonomia y filogenia

La clasificacion de géneros y especies en esta familia ha sido historicamente ambigua y los tratamientos taxonémicos basa-
dos en caracteres morfologicos incongruentes (véase Tabla I). Al igual que otras familias de angiospermas (Saxifragaceae, Bo-
raginaceae, Liliaceae), las escrofulariaceas se han considerado un cajon de sastre para acumular géneros muy dispares con
caracteres transicionales. Este grupo de eucotiledoneas (véase Cap. 14, Eucotiledoneas) es uno de los mas afectados en la
sistematica de las angiospermas. Las nuevas filogenias no hacen mas que reflejar este problema y establecer estrechas rela-
ciones de parentesco de algunos géneros de escrofulariaceas con otros de distintas familias: Plantaginaceae, Globulariaceae,
Myoporaceae, Loganiaceae (véase arbol adjunto). El codigo que regula los nombres cientificos (nomenclatura) obliga a de-
signar un solo género caracteristico (tipo) de una familia. Por ello, Scrophulariaceae incluiria al menos a Scrophularia, mien-
tras que Plantaginaceae a Plantago, Globulariaceae a Globularia, Myoporaceae a Myoporum, Buddlejaceae a Buddleja, etc. No
hay problema para reconocer que unos 40 géneros afines a Scrophularia sigan formando la familia de las escrofulariaceas (Ver-
bascum, Selago, Manuela, Limosella, Alonsoa, etc.). Sin embargo, se han descubierto lejanas relaciones de parentesco de otros
géneros (Antirrhinum, Collinsia, Penstemon, Digitalis, Gratiola) incluidos en el pasado en esta familia y ahora mas proximos a otras
segun filogenias de confianza. ;Qué pasaria entonces con estos géneros previamente incluidos en las escrofulariaceas y afi-
nes a otras familias? Ante esta circunstancia, los sistematicos pueden optar por dos soluciones extremas para ajustar una ta-
xonomia lineana a las filogenias, y por tanto a su evolucion. Una solucion sintética agruparia todos los géneros de las familias
afectadas en una sola familia (Scrophulariaceae), y nombres como Globulariaceae, Myoporaceae y Loganiaceae desaparece-
rian. Esta solucion es muy poco practica y descompensada con la clasificacién de otras familias de angiospermas, pues su-
pondria el manejo de cientos de géneros y miles de especies, con una gran diversidad de formas florales, reunidas en una
sola familia. Ademas, no habria ni un solo caracter morfoldgico Unico (sinapomorfia). Una solucion analitica reconoceria la
independencia de todas estas familias afectadas, que incluirian Unicamente el género tipo y algunos otros géneros afines. Esta
solucion necesitaria, ademas, la creacién de un elevadisimo nimero de nuevas familias, que seria inmanejable y también des-
proporcionado con la clasificacion de las angiospermas en conjunto. Una tercera posibilidad seria elegir una clasificacion pre-
via y establecerla como valida. Sin embargo, las filogenias indican que esta solucion seria incompatible con una clasificacion
que refleje la evolucion (sistematica), y por otra parte, jqué clasificacion previa se podria elegir si no hay consenso entre dlas?
(véase Tabla |). En la actualidad se esta trabajando en una solucién intermedia, que reconozca el mayor nimero de familias
anteriores, que cree el menor nimero de familias nuevas, que las familias tengan sus propias sinapomorfias y que conjugue
los tratamientos taxonémicos mas reconocidos con las hipotesis filogenéticas mas sélidas como consecuencia del andlisis de
un mayor niimero de familias, géneros y especies. Independientemente del consenso final, las siguientes familias afines a las
escrofulariaceas estan suficientemente definidas: Tetrachondraceae, Calceolariaceae, Gesneriaceae, Plantaginaceae, Stilbaceae,
Acanthaceae, Orobanchaceae y Phrymaceae. Por el contrario, ciertas familias tradicionalmente consideradas presentan difi-
cultades en su circunscripcion, como Myoporaceae, Labiatae, Globulariaceae, Haloragidaceae y Callitrichaceae.

Tetrachondraceae

Calceolariaceae

Gesneriaceae

Plantaginaceae |

Scrophulariaceae 2
Stilbaceae

Linderniaceae

Acanthaceae

Bignoniaceae
Lentibulariaceae

Lamiacae 3

Martyniaceae
Orobanchaceae 4

Y OTRAS FAMILIAS MAS...

Filogenia de las antiguas escrofularidceas reconstruida basdndose en secuencias plastidiales. Se observan las relaciones de pa-
rentesco entre familias afines a las escrofularidceas tal como se restringen hoy dia. El resultado mds notable en comparacién
con otras angiospermas ha sido la desintegracion de esta familia segtin el concepto antiguo, que esta llevando a la considera-
cién de numerosas familias mas pequenas. En la actualidad sigue siendo objeto de estudio.

duracion del ciclo bioldgico, tipo de inflorescencia, planos Los bidlogos evolutivos han prestado especial aten-
de simetria floral (actinomorfa frente a zigomorfa), fusion cion a las partes de la planta donde el cambio evolutivo se
de pétalos, nimero de verticilos de estambres, autocom- produce con rapidez. En lineas generales, la especiacion

patibilidad del esporofito y tipos de frutos. produce cambios evolutivos manifestados en el indu-



mento, las formas foliares y los rasgos florales. Debido a
las importantes consecuencias microevolutivas, los espe-
cialistas se han centrado en la variacion floral producida
por dioecia, heterostilia, autocompatibilidad, coloracion
y diferenciacion morfologica. La interaccion de flor y po-
linizador ha sido, desde Charles Darwin, una de las disci-
plinas mas desarrolladas por los bidlogos evolutivos.

Tendencias evolutivas

La gran complejidad de formas, estructuras y metabolis-
mos fisioldgicos en las angiospermas reflejan numerosas
tendencias evolutivas. A continuacion se resumen las mas
significativas:

* Parece haber una relacion entre la aceleracion del cam-
bio nucleotidico, la especializacion y la modificacion de
los 6rganos vegetativos.

* Elevadas tasas de cambio nucleotidico en secuencias
(ramas largas) de angiospermas estan relacionadas con
ciertas estrategias de vida, particularmente en las plantas
parasitas, las micorricicas, las xerofiticas y las acuaticas.

* Numerosos linajes de angiospermas han experimentado
una rapida adquisicion de nuevas formas (radiacion adap-
tativa) que se ha venido relacionando con cambios clima-
ticos, geoldgicos y de relaciones con otros organismos
(polinizadores, simbiontes, etc.), mientras que otros lina-
jes proximos se han mantenido virtualmente sin cambios
(estasis evolutiva).

* Los organulos citoplasmaticos (mitocondrias y plastos)
suelen ser heredados de la madre. En muchas gimnosper-
mas los plastos son de herencia paterna y las mitocon-
drias de herencia materna.

¢ El nimero de cromosomas tiende a incrementarse por mul-
tiplicacion del ntimero de complementos (poliploidia) a par-
tir de un linaje diploide. Se ha documentado que los nume-
ros de cromosomas poliploides se mantienen durante un
cierto periodo y después suele producirse un proceso de res-

Figura 2. Las plantas acuaticas se caracterizan por converger
en numerosos caracteres foliares considerados 6ptimos para vi-
vir en aguas corrientes, tales como hojas capilares, divididas y
elasticas, en (A) Ceratophyllum demerssum (Ceratophyllaceae, Ce-
ratophyllales), (B) Myriophyllum spicatum (Haloragaceae, Eucoti-
ledoneas) y (€) Ranunculus peltatus (Ranunculaceae, eucotiledo-
neas). Ademas, muchos grupos de plantas acuaticas tienen una
tendencia acusada a la reduccion en sus organos, lo cual ha im-
posibilitado una correcta clasificacion basada en caracteres mor-
fologicos (véase Tabla | y Arbol de las Angiospermas).
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titucion del numero diploide (diploidizacion). La pérdida o
la ganancia de cromosomas asociada o no a poliploidia es
muy comun en todos los grupos de angiospermas.

* Frecuente hibridacion entre especies a lo largo de su
historia evolutiva, hecho que ha producido que familias
lejanamente relacionadas empleen la hibridaciéon como
principal mecanismo evolutivo.

* Muchas de las incongruencias entre las clasificaciones
tradicionales y las sugeridas por las recientes filogenias
afectan a familias que, al haber evolucionado en medios
acuaticos, han adquirido nuevos caracteres y, sobre todo,
han perdido caracteres ancestrales (Fig. 2).

Biogeografia y biodiversidad

Después de mas de 150 millones de afios de evolucion re-
sulta muy dificil reconstruir el origen geografico de las
angiospermas. No obstante, se ha reconocido historica-
mente un origen asiatico debido a la presencia de los fo-
siles mas antiguos en esta parte de la antigua Pangea. El
macrofosil completo mas antiguo de una angiosperma (4r-
chaefructus liaoningensis), encontrado en el este de China,
se ha datado entre el jurasico y el cretacico, al igual que
otro pariente proximo (Archaefructus sinensis) que tam-
bién habitaba en ambientes lacustres. Aunque algunos pa-
leobotanicos han propuesto un origen paleozoico para las
angiospermas, los registros polinicos precisos y las data-
ciones con relojes moleculares no son congruentes con
una divergencia entre las angiospermas y las gimnosper-
mas anterior al tridsico. Por otro lado, el linaje vivo de an-
giospermas que divergid primeramente fue el de las
Amborellaceae (véase Arbol de Angiospermas), cuyo
unico representante (Amborella trichopoda) crece en las
proximidades del continente asiatico (Nueva Caledonia).

En el cretacico, las angiospermas se encontraban am-
pliamente distribuidas por la mayor parte de las masas de
tierra en una Pangea cada vez mas fragmentada. Esta proli-
feracion masiva vino acompaiiada por una rapida diversifi-
cacion de linajes fundamentales en el cretacico medio, que
darian origen a la mayoria de las familias de eudicotiledo-
neas que se conocen hoy en dia. En la actualidad se encuen-
tran angiospermas en todos los continentes (incluso dos
especies nativas de la Antartida), si bien el mayor grado de
diversidad se encuentra en los tropicos y en ciertas zonas
templadas. No deja de ser interesante el hecho de que una
de las regiones con mayor diversidad vegetal siga siendo el
sureste asiatico, decenas de millones de afios después de
una supuesta diversificacion inicial de las angiospermas en
esta zona. En concreto, las regiones mas ricas en especies de
angiospermas son el sureste asiatico (>40 000), los tropi-
cos andinos (c. 40 000), Centroamérica (c. 25 000), el bos-
que atlantico brasilefio (c. 20 000) y la region mediterranea
(c.25000) (Fig. 3). Cuando se tiene en consideracion el ni-
mero de linajes antiguos que indican una biodiversidad an-
cestral, algunas zonas presentan una reducida diversidad de
linajes, pero un elevado nimero de especies, como conse-
cuencia de recientes procesos de especiacion y migracion.
En Asia se observan los dos niveles de biodiversidad.
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Figura 3. Se han descubierto numerosas radiaciones evolutivas en angiospermas. Una de las mas espectaculares fue analizada por L.
Valente y colaboradores para las clavelinas (especies del género Dianthus) en la que mas de 100 especies europeas y sus respectivos li-
najes se diferenciaron en tan solo 1-2 millones de afios (My). (A) Arbol filogenético datado de Dianthus; la estrella roja indica el evento
de radiacion. (B) Log-lineage-through-time plot analisis para Dianthus; la banda vertical rosada indica el rango temporal en el cual se pro-
dujo la gran radiacion evolutiva, que coincide con los cambios climaticos del pleistoceno. (C) Fotografias de flores de algunas especies
(de izquierda a derecha y de arriba a abajo): D. charidemi (SE Espana); D. hyssopifolius (Francia); D. zonatus (W Turquia); D. lusitanus (Es-
pana); D. brachyanthus (Espafa); D. legionensis (Espafa).
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Figura 4. Las filogenias permiten reconstruir procesos evolutivos responsables de eventos poliploides. En la filogenia de las hiedras (gé&
nero Hedera) se pueden observar las relaciones de parentesco de sus |2 especies, que en su mayoria son diploides (2x) con 48 cromo-
somas (2n= 48). Se han descrito especies tetraploides (4x), hexaploides (6x) y octoploides (8x) que se habrian originado de manera in-
dependiente, es decir la poliploidia se habria originado varias veces a partir de diploides de distintos clados. (A) Filogenia de una publicacion
de Vargas y colaboradores en la que se indica un clado principalmente diploide y otro poliploide, asi como los niveles de ploida (2x, 4x,
6x, 8x), la distribucion de las especies (A, Asia; AM, Asia Menor; Af, Africa; M, Macaronesia; E, Europa) y el tipo de pelos fdiares de cada
especie (Y, *, V). (B) Detalles fotograficos de los pelos foliares obtenidos por V. Valcarcel y colaboradores al microscopio electrénico
de barrido: de arriba abajo, ramificado (Y, tipo H. helix), escamoso (¥, tipo H. maroccana) e intermedio (V, tipo H. hibernica). Este Gltimo
tipo y su ubicacion en la filogenia ha permitido describir procesos de hibridacion seguidos de poliploidia (alopoliploidia).



Diferenciacion y especiacion

Seglin Darwin, en la génesis de las especies es necesario
que se produzca una variacion paulatina de los caracteres.
De este modo, la seleccion natural puede operar de manera
continua sobre una gran diversidad de formas que lleva a
la supervivencia de ciertos linajes y la extincion de otros.
Al cabo de un tiempo, la descendencia difiere tanto del an-
tepasado comtin que se produce un aislamiento en el inter-
cambio de genes, lo que conduce a la formacion de nuevas
especies. Los estadios graduales en el proceso de aisla-
miento serian las formas, las variedades y las subespecies.
Anos de investigacion posteriores han confirmado que, en
las plantas con flores, predomina una diferenciacion pau-
latina por mutacion asociada a un aislamiento geografico
hasta producirse una nueva especie (especiacion alopa-
trida). Por los analisis de variabilidad cromosomatica y los
relojes moleculares se estima que las edades de especia-
cion en las plantas con flores flucttan, por lo general, entre
dos y tres millones de afios cuando el proceso de variacion
y seleccion es gradual. Dicho proceso de especiacion suele
acelerarse en ciertas condiciones que se observan en las
islas oceanicas (véase Cap. 45, Biogeografia), en regiones
con multiples habitats (como los originados en montafias)
y en situaciones con alta competitividad (tropicos y ciertas
regiones templadas).

Sin embargo, con frecuencia se observa una especia-
cién mas subita cuando se produce hibridacion entre dos
especies y, por tanto, la rapida adquisicion de la variacion
acumulada en cada una de ellas. Procesos de introgresion
ulteriores hacia cualquiera de las especies progenitoras no
favorecerian el aislamiento genético y la generacion de
nuevas especies. Cuando la hibridacion va acompaiada
de un aumento en el nimero de complementos cromoso-
maticos de ambas especies (alopoliploidia), se produce un
mayor aislamiento citogenético y numerosas angiosper-
mas aseguran asi un permanente aislamiento reproductivo
y un rapido proceso de especiacion, jconsumado incluso
en una sola generacion! La hibridacion asociada a poli-
ploidia es tan frecuente en las angiospermas que se consi-
dera que ningun linaje de angiospermas ha estado exento
de este mecanismo de evolucion (Fig. 4). En la actualidad
se ha determinado poliploidia en unas 400 de las 450 fa-
milias, lo que supone mas del 88% de todas las plantas
con flores. No obstante, este porcentaje seguramente au-
mentara tras un conocimiento mas profundo de las restan-
tes familias. Por ejemplo, Arabidopsis thaliana es
considerada una especie diploide (2n = 10), pero el anali-
sis de su genoma completo sugiere tres eventos de poli-
ploidizacion seguidos de una duplicacion del genoma
completo. En numerosos helechos se ha constatado que la
alopoliploidia es ain mas frecuente que en las angiosper-
mas, mientras que en las gimnospermas se produce en el
grupo de los cipreses. Ademas, numerosos grupos de an-
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giospermas ensayan, y han ensayado a lo largo de la evo-
lucién, variaciones concretas en el numero de cromoso-
mas (aneuploidia), de manera que distintas poblaciones
de una especie, e incluso distintos individuos de una
misma poblacion, presentan nimeros correlativos de cro-
mosomas.

Otro mecanismo de especiacion menos frecuente, sélo
encontrado en las angiospermas, es la agamospermia. Al-
gunos géneros de mas de 40 familias consiguen un aisla-
miento todavia mayor mediante la formacion de semillas
con sus dos complementos de cromosomas (2n) de origen
Unicamente materno (no se produce la reducciéon cromo-
somica durante la meiosis). El resultado es un intercambio
génico practicamente nulo con otros individuos y la per-
petuacion de los genes maternos.

Principales cuestiones pendientes

* ;Hasta qué punto se podra conciliar la taxonomia clasica
con una clasificacion basada en procesos evolutivos?

* ;Cuales son las secuencias nucleotidicas que mejor sir-
ven para reconstruir las relaciones de parentesco de las
angiospermas?

* ;Cuando aparecieron exactamente las angiospermas?

* ;Cual es la maquinaria genética que permite la formacion
de una flor completa?

* ;Cuales han sido los procesos genéticos por los que los
caracteres mas notables han aparecido y desaparecido nu-
merosas veces durante decenas de millones de afios?

* ;Fue relevante el papel de la poliploidia en el origen y la
diferenciacion de las primeras angiospermas?

* ;Cual de las dos hipoétesis ecologicas postuladas (arbus-
tos forestales frente a hierbas acuaticas) esta mas relacio-
nada con los medios ecologicos donde habitaron las pri-
meras angiospermas?

* ;Hay una estrecha relacion entre la diferenciacion explo-
siva de las angiospermas en el cretacico y la diferencia-
cion de los insectos en aquella época?
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