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RESUMEN

Se realiza una revision del significado del géméaecissug§Amaryllidaceae) para explicar los distintos modelos de
evolucion de la heterostilia, aportandose datos recientes que confirman el buen ajuste que muestra este género a los
pasos propuestos en el modelo de Lloyd & Webb (1992a, 1992b). En particular, y a falta de una filogenia que establezca
fielmente las condiciones ancestrales y derivadas, existen espadasidsusjue representan casi todos los estadios

del modelo: monomorfismo floral con hercogamia de aproximacion y compatibilidad genética, dimorfismo estilar,
distilia y tristilia. El sistema de incompatibilidad es variable, pero parece que no es del tipo usual en las plantas
tradicionalmente consideradas heterostilas (i.e., dialélico). Ademas de estos patrones macroevolutivos (ligados a
especiacion), se analizan variaciones a escala poblacional (microevolutiva) para explicar por qué el dimorfismo estilar
es tan frecuente en este género y en particular por qué en casi todas las especies dimorficas predomina el morfo de estilo
largo. Dado queNarcissuses un género con alta diversidad de especies, muchas de ellas endémicas, y aparece
frecuentemente en las “listas rojas” de especies amenazadas y en peligro de extincién, se evalltan los criterios que se
han seguido para incorporar estas especies. La mayor parte de las espéaressiesincluidas en las listas rojas
pertenecen sélo a algunos grupos taxondmicos (secciones), que ademas son los menos diversos en cuanto a
polimorfismos representados en los modelos de evolucion de la heterostilia. Por otro lado, se revisa la informacién
bioldgica contenida en algunas de las listas rojas, con objeto de poder utilizarla a su vez en la evaluacion del modelo
evolutivo citado. Con pocas excepciones, esta informacion no es Util por escasa o inexacta. Se sugiere que en los pasos
siguientes a la elaboracion de las listas rojas se tenga en cuenta la relevancia cientifica que las especies pueden tener
como sistemas de estudio de procesos ecologicos y/o evolutivos de caracter mas general. Idealmente, la informacion
a obtener para las especies de las listas rojas deberia constituir una Flora Bioldgica al modo en que viene haciéndose
en las Islas Britanicas o, mas recientemente, en Europa central.

Palabras clave:cuenca mediterranea, diversidad, endemismo, gedfito, heterostilia, sistemas de reproduccion.

ABSTRACT

In this review | address the significance of the gévacissugAmaryllidaceae) as an ideal study case for the models

of the evolution of heterostyly, supplying recent data which confirm a good fit to Lloyd & Webb’s (1992a, 1992b)
model. In particular, there are specie®afcissusvhich represent ancestral and derived conditions suggested in that
model, although a robust phylogeny is still needed to ascertain such a pattern. Hence, flower monomorphism with
approach herkogamy and genetic compatibility, stylar dimorphism, distyly and tristyly are reported. The incompatibility
system is variable, although the one typical of heterostylous plants (i.e., diallelic) is not fblandigsusIn addition

to these macroevolutionary patterns (associated to speciation), | analyse some variations at the population (i.e.,
microevolutionary) scale in order to explain why stylar dimorphism is so frequent in this genus, and particularly why
the long-styled morph is more frequent in most species. Saceissusis a species-rich genus, including many
endemic taxa, it has representatives in most «red lists» of threatened species within its distributional range. Therefore,
| considered this genus appropriate for evaluating the criteria commonly used to incorporate species to these lists. Most
red-listedNarcissusspecies belong to only a few taxonomic groups (sections), which, in turn, are the less diverse in
flower polymorphisms meaningful to the models for the evolution of heterostyly. On the other hand, the biological
information included in these lists is evaluated in order to its possible use in model testing. In most cases, this information
isuseless, since itis inexact or too vague. | suggest that, in further elaborations of red lists, the scientific redpeaie=e of

as study systems to understand general evolutionary and/or ecological processes should be considered. Ideally, the
information to be obtained for these species should constitute a data base sufficient to elaborate a Biological Flora similar
to the long since being established in the British Isles or the recently started one in central Europe.

Key words: breeding system, diversity, endemism, geophyte, heterostyly, Mediterranean basin.
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INTRODUCCION idea es antigua en el plano ecolégico debido a la
importancia diferente que presentan las especies
La biologia de la conservacion es una disciplinan las redes tr6ficas en general y en las mutualis-
de caracter cientifico relativamente nuevo, auntas en particular (“key stone species”: Paine 1966,
que los antecedentes filos6ficos sean mucho m&ilbert 1980). Mas recientemente y provocado
antiguos. Es por naturaleza de caréactepor limitaciones practicas en el nimero de espe-
interdisciplinar al incluir ecologia, sistematica ycies y areas a conservar, pero también por ciertas
genética, entre otros campos. Por ello, los objetconsideraciones tedricas (May 1990, Fiedler &
vos que pretende pueden ser multiples y perten&house 1991), se ha intentado evaluar la diversi-
cer a varias escalas. En uno de los textos mésad filogenética que incorporan las especies den-
influyentes (Primack 1993) se definen dos objetitro de un grupo taxonémico en una region (Vane-
vos basicos que encierran muchos otros: (i) l#/right et al. 1991), o en comunidades (Arroyo &
investigacion del impacto humano en la diversiMarafion 1990, Ojeda et al. 1995). La idea béasica
dad bioldgica y (ii) el desarrollo de aplicacioness que las especies contienen distinta cantidad de
practicas para prevenir la extincion de las espeéaformacién que puede estar asociada a un dife-
cies. Estos planteamientos abren cuestiones adéente tiempo de existencia (“persistencia tempo-
cionales, por ejemplo coémo definir y medir laral” de Fiedler & Ahouse 1991), diversidad
diversidad bioldgica, si s6lo la categoria de espdilogenética (véase Bininda-Emonds et al. 2000
cie merece atencidén o si todas las especies para una reciente actualizacion) o simplemente
merecen por igual. Se han usado muchos argun variable nimero de congéneres (Ojeda et al.
mentos para apoyar la conservacion de las espE995). Como se ha indicado mas arriba (Given
cies, pero interesa aqui resaltar uno de ellos: €994), aqui podemos considerar también como
palabras de Given (1994) “el valor cientifico decomponente de interés para la conservacion el
las plantas y la oportunidad de estudiar determisalor cientifico de las especies o de sus poblacio-
nados procesos ecoldgicos (y evolutivos)”. Obnes. Asi, la existencia de caracteres indicativos
viamente, el proceso mejor ejemplificado es lale procesos ecolégicos o evolutivos raros o que
extincion, pero no es el Unico. sirvan de casos de estudio apropiados para el
La mayor parte de los estudios se dirigen andlisis de éstos da valor a las especies y pobla-
nivel de especie o de conjuntos de éstas (comurdiones que portan tales caracteres.
dades, floras, faunas, ecosistemas). Los niveleskn las plantas, los caracteres relacionados con
inferiores (subespecies, poblaciones, individuoda reproduccién tienen un significado evolutivo
genes) raramente han sido considerados conespecial, tanto en procesos microevolutivos (en
objetivos en si mismos (véase no obstante Solbrjgpblaciones) como macroevolutivos (asociados a
1991), aunque son muy tenidos en cuenta paespeciaciéon). En las angiospermas las flores pre-
explicar los procesos que conducen a la extirsentan la mayor variabilidad e informacién por lo
cién. Desde un punto de vista practico, esta aproxirue sus caracteres son del mayor peso en taxono-
macion se ve plasmada en la aparicion de numetia (e.g., Stebbins 1970). Sin embargo, en las
rosas “listas rojas” de especies amenazadas. Hdantas son también frecuentes los polimorfismos
tas listas en ocasiones incluyen poco mas que Iflsrales que no estan necesariamente asociados a
nombres de las especies y su distribucién geogrédiferenciacion taxonémica. En muchos casos el
fica aproximada, pero mas recientemente pretemolimorfismo tiene una cierta base genética here-
den incluir informacién bioldgica detallada quedable y entonces puede ofrecer oportunidades
pueda ser (til para el manejo y recuperacion deara analizar si los procesos de seleccion natural
tales especies (véase Given 1994 para ejemplesn responsables o no de esas variaciones (véase
de diversos tipos de listas y para recomendacidterrera 1996 para una revision critica).
nes sobre la informacién biolégica a incluir). Una clasificacién sencilla de los polimorfismos
En cuanto a la diversidad bioldgica, ésta tienflorales los separa en continuos y discontinuos,
un valor intrinseco que debe ser conservadoon dos o mas morfos florales en este caso. Los
(Primack 1993, Given 1994). Su definicion ypolimorfismos florales continuos han mostrado
medicion ha producido una abundante literaturayna diversidad de explicaciones posibles, no ne-
principalmente en el dmbito ecolégico. En urcesariamente adaptativas, como muestra Herrera
contexto aplicado a conservacion, diversidad1996) para la longitud del tubo floral en un
biolégica es casi siempre equivalente a diversiconjunto amplio de especies. Otra clasificacion
dad de especies, aunque en ciertas ocasionespasible puede separar los polimorfismos del pe-
entiende que esta Ultima s6lo captura parte de tantio de los que afectan a los 6rganos sexuales,
informacién sobre diversidad: hay unas especigsdentro de éstos los que afectan al género (diclinia
que aportan mas a la diversidad que otras. Estaunisexualidad floral: dioecia, monoeciay situa-
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ciones relacionadas, revisado en Geber et ao ala aparicion de esta Ultima. Recientemente se
1999) o sélo a la posicion de los érganos en la fldra publicado una revisiéon de la situacion de
(heterostilia, polimorfismo estilar, enantiostilia,Narcissuscon respecto a la heterostilia en la que
revisado en Barrett et al. 2000). Aunque estas da® resaltaban estos hechos (Barrett et al. 1996).
clasificaciones de polimorfismo son independienSin embargo, posteriormente ha aparecido mas
tes (Tabla 1) y se puedan dar muchas combinaformacion, en las mismas especies alli mencio-
ciones, la mayoria de los casos con una buemadas o en otras nuevas, que ha aumentado y
base documental se refiere a los polimorfismomodificado el papel de este grupo de plantas en
sexuales discontinuos. la explicacion de un proceso que lleva mas de un

Los polimorfismos florales han atraido a lossiglo en la agenda de los evolucionistas.
naturalistas desde antiguo y han sido parte funda-El objetivo de esta revision es, por un lado, una
mental de la obra de Darwin, quien les dedic6 unpuesta al dia de los estudios de la heterostilia en
obra completa (“The different forms of flowersNarcissusy su ajuste a hipétesis previas. Por otro
on plants of the same specie4877), en la que lado, se usa la heterostilia para una valoracién
dedic6 seis capitulos (de un total de ocho) y cagpiarticular del género y algunas de sus especies
un 80 % de las paginas a la heterostilia (véase mpara la conservacion, de acuerdo con la singulari-
obstante larevision de Ornduff 1992). Sin embardad de sus relaciones evolutivas y de su papel
go, todavia no se ha alcanzado un consenso coditucidatorio de procesos evolutivos de mayor
pleto en cuanto a los factores clave que determ@&lcance. Para ello, se contrasta la informacion
nan la aparicién de la heterostilia, a pesar de ldisponible para las distintas especies con las “lis-
abundante literatura que ha generado a lo largas rojas” existentes en el territorio donde se
del siglo XX (Barrett 1992). Ademas, las especiesncuentra el mayor nimero de especies de
heterostilas ofrecen una oportunidad magnificAlarcissus la Peninsula Ibérica y el noroeste de
para estudiar procesos relacionados con la furrica.
cion masculina vsfemenina en plantas herma-
froditas y con la existencia de grupos morfo-
funcionales de cruzamiento (“assortative” versus NARCISSUSY LA HETEROSTILIA: UNA HISTORIA
“disassortative mating”). CONFLICTIVA

Narcissuses un género de plantas bulbosas
mediterraneas que incluye unas 60-70 especiedodelos de evolucion de la heterostilia
la mayoria restringidas al Mediterraneo occiden-
tal. A pesar del evidente interés ornamental dea obra seminal de Darwin (1877) ya contiene un
estas plantas, que se evidencia por la existenai@odelo cualitativo explicito de evolucién de la
de sociedades de horticultura exclusivamenteeterostilia, aunque buena parte de la informa-
dedicadas a ellas y de numerosos textos técnico®n empirica se refiere Brimula. El plantea-
y de divulgacion para su cultivo, no existe unaniento basico es que la heterostilia es un meca-
monografia taxondmica propiamente dicha (peraismo que promueve la polinizacién cruzada me-
véase Blanchard 1990). Mas sorprendentementiante el posicionamiento reciproco de anteras y
aun, la biologia floral del grupo es escasamentestigma (y otros caracteres subordinados, véase
conocida, con la excepcién d¢. longispathus Ganders 1979). El sistema de incompatibilidad
(Herrera 1995) yN. tazetta(Arroyo & Dafni dialélico (con dos grupos de cruzamiento) seria
1995). En este grupo de plantas exist@osterior y seleccionado para aumentar la efica-
polimorfismo estilar y heterostilia con tal combi-cia en la transferencia legitima de polen (entre
nacion de caracteres que ha modificado nuestraorfos); los ancestros deben ser o autocompatibles
percepcion del proceso evolutivo que ha conducb incompatibles multialélicos. Este modelo ha

TABLA 1
Tipos de polimorfismos florales

Flower polymorphism types

Continuos Discontinuos

Sexuales Varios De género De posicion: heterostilia,
polimorfismo estilar, enantiostilia
Periantio Varios De tamafio, color y olor
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sido sucesivamente apoyado o retado en subditidad multialélica (aunque es interesante que
guientes revisiones y propuestas, en las que $a&lte la dialélica; Dulberger 1964, Barrett et al.
han incorporado datos empiricos de un gran nd-997).

mero de especies (véase revision en Barrett 1992

y Barrett et al. 2000). Los dos modelos recientes

mas influyentes son sin duda los de Charleswortholimorfismos florales eNarcissusuna contro-

& Charlesworth (1979) y de Lloyd & Webb (1992a,versia recalcitrante

1992b), que plantean escenarios evolutivos con-

trapuestos. El primero niega los postulados bash pesar de la aparente escasez inicial de informa-
cos de Darwin y plantea como fuerza selectivaién detallada sobre biologia y morfometria flo-
inicial la evitacion de la depresion por consanguiral en Narcissus este grupo de plantas habia
nidad, siendo el estadio morfoldgico inicial lagenerado una abundante discusion previa a su
homostilia (igual altura de anteras y estigmassignificado te6rico, que posteriormente ha arro-
véase Fig. 3 en Barrett 1992, p. 11). Por el contrgado mucha luz para dilucidar cuales son los
rio, Lloyd & Webb (1992a, 1992b) reformulan deestados en los pasos requeridos en los modelos
forma explicita y cuantitativa la hip6tesis deanteriormente mencionados. En Barrett et al.
Darwin. Apoyandose en datos de historia naturgll996, 1997) se detallan los pormenores de esta
y morfometria floral de un nidmero de especiesontroversia entre A. Fernandesy A.J. Batemany
(Lloyd et al. 1990), estos autores proponen que sk aclara la situacion del género yNleriandrus
estado inicial es autocompatible y con separaciéen particular, la especie que fue objeto especifico
de anteras y estigma en hercogamia de aproximde esta discusion. El hecho clave mencionado y
cion (estigma a mayor altura que anteras). Lprobado es que muchas de las especies que
fuerza selectiva es el aumento de eficacia en Fernandes describié como heterostilas son en rea-
transferencia de polen y el siguiente paso la apddad dimoérficas para la longitud de estilo, algo
ricion de dimorfismo estilar: hay dos longitudesque ya se cit6 pardarcissus tazettdDulberger

de estilo, pero la altura de las anteras virtualmeri-964). Sin embargo, segln Barrett et al. (1997),
te no varia. Este estadio debe ser inestable y, pNr triandrussi es heterostilo (tristilo), hecho que
tanto, raro en la naturaleza, debiendo conducirteabia sido puesto en duda por Bateman (1952)
la hercogamia reciproca o heterostilia por el intras haberse descrito como tal muy tempranamen-
cremento y disminucién de la altura de los estante (Fernandes 1935). Mas recientemente, Arroyo
bres. Mas recientemente, Richards (1998) prop& Barrett (2000) describen la existencia de distilia
ne un tercer modelo mas complejo y exclusivaenN. albimarginatus Es de resaltar que la asig-
mente genético (véanse sus Fig. 1-3) en el que hacion del caracter heterostilo estd basada en la
carga genética y el ligamiento son los factorefuindamentacion de Lloyd & Webb (1992a, 1992b),
determinantes. En las Fig. 1, 2 y 4 de Richardgara los que el Gnico requisito es la presencia de
(1998, pp. 77, 78 y 81) se incluyen esquemas d&3 morfos (distilia, tristilia) con posicion reci-
estos tres modelos cualitativamente diferentegproca de anteras y estigma (Tabla 2). Esta deci-
de los que evidentemente el mas sencillo y cosién esta basada en el buen ajuste a las premisas
menos asunciones es el de Lloyd & Webb (1992ael modelo de estos autores, mas que en una
1992b), aunque esto no sea una medida estrictadefinicion ad hoc inconsistente; segin otros mo-
parsimonia. Aunque todavia no existe una evalelos alternativos, eiarcissusno existiria la
luacién contrastada del ajuste de tales hipotesidistilia desde el momento en que faltan otros
una serie de evidencias dan mayor apoyo a laracteres supuestamente “necesarios” o previos
hipétesis de Lloyd & Webb (1992a, 1992b). Elal establecimiento de la reciprocidad estambres/
numero de grupos taxonémicos diversos que apestigma, como la incompatibilidad dialélica.

yan la hip6tesis de estos autores es también ma-

yor y, aunque falta un anélisis filogenético aproVariacién floral, polinizacién e hipétesis evolu-
piado que establezca la condicién ancestrdivas enNarcissus

(hipotéticamente hercogamia de aproximacion,

incompatibilidad multialélica o compatibilidad) Pero enNarcissushay mas situaciones relevan-
en un numero de grupos de plantas, hay cada vess. De todos los grupos taxondmicos que se han
mas evidencias de que algunos grupos presentaitado en apoyo del modelo de Lloyd & Webb
un apoyo claro a esta hipoétesis. De ellos, el m§8992a, 1992b), probablemente Warcissusel
notable esNarcissus en el que existen virtual- que en la actualidad sea mas comprehensivo.
mente todos los pasos requeridos por ese modeBarrett et al(1996) revisaron el papel darcissus
hercogamia de aproximacién, dimorfismo estilaren este contexto. Un breve repaso y algunos datos
distilia, tristilia, autocompatibilidad, incompati- posteriores ponen de manifiesto la utilidad de
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TABLA 2
Modelos recientes para explicar la evolucion de la heterostilia

Recent models for the evolution of heterostyly

Charlesworth & Lloyd & Webb (1992) Richards (1998)
Charlesworth (1979)
Fuerza selectiva Depresion por Promocion “fitness” masculino Carga genética
consanguinidad mediante una polinizacion

cruzada eficaz

Supuestos genéticos Compatibilidad -> No necesarios Ligamiento génico
incompatibilidad 2
alelos -> n alelos

Evidencias Staticeae (Plumbaginaceaée)nchusa, Lithodora, Narcissus, Primusect.
Nivenia, Villarsia..* Sphondylia
Modelo cuantitativo Si Si No
Caracteres definitorios Hercogamia reciproca + Hercogamia reciproca Dimorfismo estilar

inc. dialélica + rasgos ancilares

*Anchusa: Schou & Philipp (1984)ithodora comunicaciones personales de L. Navarro, J. Pannell, SCH Barrett y
observaciones personales en distintas especies (cf. Valdés MaBdissus véase textolNivenia evidencias indirectas a
partir de Goldblatt & Bernhardt (1990) y Goldblatt (1998iljarsia: Ornduff (1988); véase Lloyd et al. (1990) y Lloyd &
Webb (1992a) para una evaluacion de las evidencias taxonémicas

este género como sistema modelo para reconsidn quimica cuantitativa de los olores de varias
truir la ruta evolutiva de la heterostilia. especies délarcissu3 muy parecidos al también
Adicionalmente, el género tiene algunas particureterostiloN. triandrus El area de estas dos
laridades, como la relativa abundancia de dimoespecies esta separada unos 300 km. Aunque no
fismo estilar, que parece ser evolutivamente estpuede descartarse ain un ancestro comdn o un
ble (Barrett et al. 2000). Esto no estaba previstproceso de hibridacion, esta separacion y la posi-
en el modelo inicial, en el que el dimorfismocién taxonémica actual mutuamente aislada plan-
estilar era considerado un paso necesario, petean la posibilidad de que esta semejanza floral se
inestable, en la evolucion hacia la heterostilia. haya producido por convergencia (Arroyo &
En este género predomina el monomorfismoBarrett 2000). Lamentablemente, existen pocos
tanto con hercogamia de aproximacion (e.g. todakatos de insectos polinizadores en estas especies.
las especies de las Sects. Pseudonarcis€ip observaciones casualey. triandruses fre-
Bulbocodiiy Tapeinanthus) como sin hercogami@uentemente visitado poknthophora pilipesy
(Sects. Serotini, Narcissus). Otras secciones s@ombusspp. (Barrett et al.1996), mientras que no
mayoritariamente dimérficas para la longitud déhay ninguna observacion disponible éh
estilo (e.g., Jonquilla, Apodanthae, Tazettae) auralbimarginatus En su parient®&. cuatrecasasji
gue contienen algunas especies monomoérficas simimaorfico, de olor, color y tubo floral similar, se
hercogamia N. viridiflorus, N. marvieri, N. observan con frecuencia y casi exclusivamente
watieri, N. elegang Finalmente, un par de espe-tambiénAnthophorasp. visitando las flores (Arro-
cies de secciones diferentes son heterostilas: yb, Dobson & Kephart, datos inéditos)
ya mencionadoN. triandrus (tristilo, en la De todos los caracteres florales, parece que la
monotipica Sect. Ganymedesilyalbimarginatus longitud y anchura del tubo floral pueden tener
(distilo, en la Sect. Apodanthae, véase mas arrirna importancia critica. En las dos especies
ba). A pesar de ser este Ultimo un descubrimientreterostilas el tubo es relativamente mas corto y
en sélouna especie geograficamente muy aisladancho que en las especies dimérficas (las espe-
es un caso muy ilustrativo y ofrece vias nuevas dges monomorficas presentan una amplia varie-
investigacion sobre las rutas evolutivas posibledad de tubos florales, véase Fig. 1). No existen
gue han seguido estos polimorfismos florales. Smuchos datos sobre insectos polinizadores en el
trata de una especie de morfologia (Fig. 1), colazonjunto de especies dimdrficas, pero parece que
y olor (al menos a los sentidos humanos, véase son visitadas por un conjunto mucho mas amplio
obstante Dobson et al. 1997, para una comparde insectos, incluyendo abejas de diverso tama-
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Fig. 1: Representacion esquematica de las morfologias florales de los tipos de polimorfismo encontra-
dos enNarcissus Se representan s6lo dos de los tres estambres de cada verticilo para mayor claridad:
(A) Narcissus bugefsect. Pseudonarcissi); (Bl). cantabricugsect. Bulbocodii); (CN. assoanugsect.
Jonquillae); (D)N. cuatrecasasi{sect. Apodanthae); (Y. albimarginatugsect. Apodanthae; (.

triandrus (sect. Ganymedes).

Schematic drawing of the flower morphology of the polymorphisms foumdaitissus For simplicity, only two out of the

three stamens in each whorl are representedN@kissus bugefsect. Pseudonarcissi); (B). cantabricugsect.

Bulbocodii); (C)N. assoanugsect. Jonquillae); (DN. cuatrecasasi{sect. Apodanthae); (BY. albimarginatugsect.
Apodanthae; (FN. triandrus(sect. Ganymedes).

fio, lepidépteros diurnos y nocturnos, sirfidos y Evidentemente, seria necesario disponer de una
bombilidos entre otros (Arroyo & Dafni 1995 filogenia robusta del génemdarcissuspara pro-
paraN. tazetta Arroyo, Dobson & Kephart resul- bar esta hipétesis; esto es, que la heterostilia
tados no publicados paM assoanus Barrett et aparece asociada a una morfologia floral particu-
al. (1996) y Arroyo & Barrett (2000) sugirieronlar y que ello ocurre de forma independiente en
qgue la estrechez del tubo floral debe suponer unstintas especies. Mientras que la elaboracion de
restriccion morfoldgica importante que ha impeuna filogenia completa es tediosa por un nimero
dido o dificultado el posicionamiento reciprocode problemas entre los que se encuentran la can-
de los 6rganos sexuales tipico de la heterostiliatadad de especies, su confuso estatus taxonémico
partir del dimorfismo estilar, a pesar de las prey una importante reticulacién por el alto nivel de
dicciones del modelo de Lloyd & Webb (1992ahibridacién (Fernandes 1975), una solucion pue-
1992b). La morfologia floral dd. albimarginatus de venir dada por el analisis filogenético de la
y N. triandrus apoya esta sugerencia. Como y&ect. Apodanthae. Esta seccion, bien definida,
hicieron notar Barrett et al. (1996) y Arroyo & esta compuesta por siete especies que muestran
Barrett (2000), las especies dimérficas no variaan claro patron geografico y, segin se desprende
s6lo en la longitud del estilo. Sin llegar a presende la descripcidon hecha anteriormente, una varie-
tar una situacion reciproca, las anteras (particwlad amplia de condiciones de polimorfismo (Fig.
larmente el verticilo inferior de los dos existente®). En gran medida este grupo de especies puede
enNarcissusFig. 1) alcanzan alturas ligera peroservir como una submuestra que permite estudiar,
significativamente diferentes en los dos morfosno ya todos los pasos del modelo de Lloyd &
Un analisis morfométrico preliminar muestra queVNebb (1992a, 1992b), sino también el proceso
esta diferencia es mayor precisamente en espgarticular de evolucion de la distilia a partir del
cies dimoérficas de la Sect. Apodanthae, particudimorfismo estilar y, secundariamente, la rever-
larmente erN. cuatrecasasi{Tabla 3). sion al monomorfismo, representado éste Idor
marvieri y N. watieri (J. Arroyo resultados no
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TABLA 3

Separacién entre las anteras de los verticilos superior e inferior en los dos morfos de longitud

de estilo en varias especies dimérficasNdecissus(datos reanalizados a partir de Barrett et

al. 1996 y Arroyo & Barrett 2000). Las especies estan ordenadas de menor a mayor valor de la
diferencia entre morfos

Distance (in mm) between upper-and lower-whorl anthers in both style-length morphs of several dimorphic
Narcissusspecies (re-analysed data after Barrett et al. 1996 and Arroyo & Barrett 2000). Species are arranged in
increasing value of between-morph difference

Separacién entre anteras superiores e inferiores (mm)
Morfo de estilo largo Morfo de estilo corto Diferencia entre morfos

N. papyraceus 4,61 3,65 0,96
N. assoanus 4,57 3,44 1,13
N. rupicola 5,73 4,42 1,31
N. gaditanus 5,06 3,55 1,51
N. calcicola 4,68 2,80 1,88
N. cuatrecasasii 4,49 2,18 2,31
N. albimarginatus 6,87 2,12 4,75
publicados) en el extremo meridional del &mbito
geografico del género (Alto Atlas, Marruecos). & S ——
Es interesante que el tubo floral de estas dos f
especies sea el mas largo y estrecho de toda la ¥ o T e | o
seccion. L | i
Una filogenia molecular robusta de la seccién 4 |"_\\l. Feninsula Iherica »
permitiria someter a prueba la hipotesis de que la ith W -
especie distilaN. albimarginatusforme un par A T P b
hermano corN.cuatrecasasi(la especie que, sin _.r’..'; L % i
ser heterostila, presenta la mayor diferencia entre L] k=t oo A *
morfos en la separacién entre anteras y estigmas, I ,—-Tj-"' o

Tabla 3y Fig. 1). Estas dos especies son ademas il . ]
las méas cercanas geograficamente. Seria necesas =

rio representar la separacién relativa entre anteras T i

y estigmas (grado de hercogamia reciproca) en el / fol

cladograma. Dada la aparente congruencia geo- ;

grafica de esta hipotesis (Fig. 2), seria posible dar Alrica
un segundo paso al nivel de poblaciéon. Un anali- ﬁ?/

sis filogeografico de las poblaciones de P

cuatrecasasii(y la Unica conocida deN.

albimarginatug podria revelar un patron de dife- || ——— _L
renciacién mas fino y su relacion con las diferen- ; ?
cias en la separacién anteras-estigma entre pobla- 0 Ak

ciones. La poblacion dH. cuatrecasasirecien- . i - -
. Fjg. 2: Distribucion geografica de la seccion
temente citada en el norte de Marruecos (Benabi . .
podanthae del géneidarcissus Elaborado a

gggg():i;r#gr?tz izn(ielr(er:nsa%‘tﬂé f,:bgtaer%mf;gs partir de Blanchard (1990), Moreno-Saiz & Sainz-
" Ollero (1992) y Benabid (2000): (N. rupicolg

(2) N. scaberulus(3) N. calcicolg (4) N.

cuatrecasasii(5) N. albimarginatus (6) N.

Pharvieri (7) N. watieri.

Geographic range of the section Apodanthae in the genus

. istiendo distili . L di fi Narcissus Elaborated after Blanchard (1990), Moreno-Saiz
Aun existiendo distilia eNarcissus el dimorfis- ¢ s5inz-Ollero (1992) and Benabid (2000): ()

mo estilar sigue siendo el polimorfismo floralrupicola; (2) N. scaberulus(3) N. calcicolg (4) N.
dominante en el género, con lo que las cuestionesatrecasasii(5) N. albimarginatus (6) N. marvieri (7)
planteadas sobre su estabilidad evolutiva sigueh watieri

Dimorfismo estilar estable taxonémicamente per
inestable ecolégicamente



46 ARROYO

estando vigentes (cf. Barrett et al. 1996). EstModelos que predicen la proporcién de morfos en
situacion contrasta fuertemente con lo encontrgoblaciones de especies dimorficas

do al nivel de poblacion en las especies dimorficas.

Casitodas las poblaciones estdn dominadas por\éirios hechos pueden ayudar a comprender la
morfo de estilo largo, llegando en ocasiones a seariacién y dominancia del morfo largo. En pri-
monomorficas para éste (Barrett et al. 1996, Bakener lugar, el tipo de sistema genético de incom-
et al. 2000a, 2000b). Sin embargo, casi nunca tpamtibilidad presente permite el cruzamiento entre
aparecido dominancia del morfo corto (excepty dentro de morfos pero los individuos son
en alguna poblacién aislada Ne papyraceusJ. autoincompatibles (Dulberger 1964, Barrett et al.
Arroyo et al. resultados no publicados) y nuncd977, 1996, Sage et al. 1999, Arroyo et al.
monomorfismo para éste. Las especies dimérficagsultados no publicados). Todas las especies
en las que se ha examinado un numero alto @émorficas mencionadas mas arriba (excepto la
poblaciones muestran ademas variaciones en datocompatibleN. dubius Baker et al. 2000b)
dominancia del morfo largo (Tabla 4). En algunosienen este sistema, lo que apoya explicitamente
casos N. assoanus Baker et al. 2000aN. la hipétesis de Lloyd & Webb (1992a,b). Esto
papyraceusArroyo et al. resultados no publica-también explica que las poblaciones mono-
dos) existe incluso un patrén ecogeografico clarmoérficas puedan mantenerse mediante la produc-
enrelacion con el aislamiento y adecuacion de lagén de semillas. Ademés, hay cierta evidencia de
habitats propicios para estas especies. De hechltpje la herencia de la longitud del estilo esta
esta variacion en la proporcion de morfos estgobernada por unlocus con dos alelos y dominan-
asociada al tamafio de las poblaciones, de forntéa (ss estilo largo, Ss estilo corto, Dulberger
gue en las mayores es mas probable encontrd®64). Entre las diversas consecuencias que esto
proporciones iguales de morfos (isopletia). Lguede tener es de notar que una poblacion funda-
distribucion del tamafio de las poblaciones estda sdlo por plantas de estilo largo permaneceréa
agregada en algunas zonas geograficas en ambasnomaorfica mientras no inmigre alguna planta
especies. EMN. cuatrecasasiia proporcién va- corta o aparezca el alelo alternativo por muta-
riable de morfos también tiene un patrén geogré&ion. Una poblacion fundada por plantas de estilo
fico (J. Arroyo resultados no publicados), aunqueorto segregara en las siguientes generaciones
no parece ser gradual: la menor proporcion dambos morfos. En segundo lugar, la altura de las
plantas de morfo largo se encuentra en la Sieremteras no es exactamente igual en los dos morfos,
de Cazorla (Fig. 2), incluso con poblacionesle forma que el morfo corto presenta mayor sepa-
isopléticas (media = 0,62), mientras que en laacién estigma-anteras que el largo, es decir, los
cercana Sierra de Magina esta proporcidon es mastigmas del morfo corto alcanzan una altura mas
yor (0,85). En el extremo occidental del area dparecida al verticilo inferior de anteras del morfo
distribucion de esta especie (Sierra de Grazalemapuesto, en comparacion con el morfo largo (Fig.
la proporcién es intermedia (0,72); en ninguna d&). Siguiendo el razonamiento de Lloyd & Webb
las zonas se ha observado una correlacion entfE992a, 1992b) en cuanto a la mayor probabilidad
tamafio de poblacién y proporciéon de morfos. Ede transferencia de polen entre anteras y estigmas
N. dubiusno se ha encontrado ningln tipo dede similar altura, esto es, de distintos morfos en
patron ecogeografico (Baker et al. 2000a). especies heterostilas (“disassortative mating”),

TABLA 4
Proporcion de morfo de estilo largo en especiedldecissuscon dimorfismo estilar

Proportion of the long-style morph in style dimorpiNarcissusspecies

Especie Proporcion de plantas del morfo de estilo largo Referencia
Media Rango NUmero de
poblaciones
examinadas
Narcissus assoanus 0,59 0,46-0,93 46 Baker et al. (2000) y datos inéditos
Narcissus dubius 0,9 0,77-1,0 21 Baker et al. (2000) y datos inéditos
Narcissus papyraceus 0,88 0,37-1,0 68 J. Arroyo et al. resultados no publicados

Narcissus cuatrecasasii 0,73 0,42-0,99 21 J. Arroyo resultados no publicados
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debemos deducir que en las especies dimdrficasas de las plantas de poblaciones monomérficas
de Narcissusel morfo corto debe sufrir mayoreslargas y dimoérficas sea aproximadamente igual y
niveles de polinizacién desde el morfo opuestsmucho méas baja en las monomorficas cortas. Un
(polinizacion legitima), mientras que en el morfopaso experimental adicional esta consistiendo en
largo el grado de polinizacion desde el mismda emasculacion de las flores para poder conocer
(polinizacion ilegitima) debe ser mucho mayorla cantidad absoluta de transferencia de polen en
Finalmente, el sitio exacto de accion del mecanides morfos desde plantas de un morfo hasta flores
mo de incompatibilidad permanece desconocidogceptoras emasculadas de ambos morfos. Final-
aunque actua al nivel del ovario y cuando lanente, este experimento se esta repitiendo en
polinizacién es con polen propio, deja los 6vulogspecies dimérficas con diferente grado de
inGtiles, de forma similar a los mecanismosercogamiaN. papyraceuy N. assoanus-baja-
postzig6ticos (Dulberger 1964, Sage et al. 1999).N. cuatrecasasH-alta-) ya que ésta debe afectar
Si hay un nivel alto de autopolinizacion (inclu-directamente el grado de cruzamiento entre
yendo geitonogamia), ésta debe determinar umorfos. Como control se replica el experimento
“descuento de 6vulos” disponibles para la reproen una especie heterostildl.(triandrug, en la
duccion y se ha propuesto un modelo (Barrett efue la polinizacion legitima debe ser relativa-
al. 1996) en el que la tasa de descuento es diferenente mayor en todos los morfos, aunque difiera
te entre morfos. Sin embargo, no se ha observa@atre éstos (cf. Dulberger 1992).
que la produccion de semillas sea muy diferente Como consecuencia de los patrones mostrados y
entre morfos en las especies analizadas (Bakerles modelos explicativos mencionados se puede
al. 2000b, J. Arroyo et al. resultados no publicaeoncluir que el génerdarcissusconstituye un
dos). Por ello, el descuento por si solo no esaso de estudio excepcional para probar una hip6-
suficiente para explicar la sobredominacia defesis evolutiva de caracter muy general, sobre la
morfo largo. En cambio, Baker et al. (2000b) harvolucién de la heterostilia. Esta ofrece oportuni-
elaborado un modelo genético de cruzamientdades Unicas para estudiar la evolucion de la ferti-
que pone mas énfasis en la tasa relativa de crud&acion cruzada. De hecho, la heterostilia aparece
miento dentro y entre morfos y calcula la frecuentradicionalmente explicada en detalle como ejem-
cia de cada genotipo de morfo en equilibrio eplo de estudio en textos de genética, incluso los
funcion de la tasa relativa de cruzamiento entrahas basicos (e.g., Hartl 1988). La aparente contra-
dentro de morfos. diccién entre las hipotesis existentes hace que
Hipotéticamente, el morfo largo debe sufrirtodavia hoy siga siendo un topico “caliente” para
mayor cantidad de cruzamiento con otras plantdes bi6élogos evolucionistas (véase Richards 1997,
del mismo tipo en comparacion con el morfol998). En este contextdlarcissuspuede ofrecer
corto. Esta prediccion podria ser facilmente puesnucha informacién dilucidatoria en cuanto al esta-
taapruebasilas especies dimorficadldecissus blecimiento de este polimorfismo en asociacion al
presentaran, como la mayoria de las heterostilagroceso de especiacién en el género. La seccion
dimorfismo de polen (tamafo y/o morfologia,Apodanthae de este género puede constituir un
véase por ejemplo Ganders 1979). De hecho en‘lalcleo” donde se concentra una alta diversidad,
literatura hay abundantes ejemplos de estudios d® de especies (siete) sino de estrategias evoluti-
transferencia de polen en los morfos de especieas (tres condiciones de polimorfismo). Mas re-
heterostilas usando esta facilidad (véase revisi@ientemente, se ha comprobado que algunas espe-
en Dulberger 1992). Hasta ahora no se ha encoaies presentan variaciones poblacionales con pa-
trado este dimorfismo polinico eNarcissus trones interesantes que permiten probar hipotesis
(Barrett et al. 1996) lo que dificulta la tarea. Unacoldgicas y microevolutivas sobre las condicio-
aproximacion, que estamos llevando a cabo en tees necesarias para el mantenimiento del
actualidad, consiste en la estimacién de estg®limorfismo.
cantidades de transferencia de polen en poblacio-
nes experimentales: monomorficas largas, dimor-
ficas y monomorficas cortas. La aproximacion eSNARCISSUY LA CONSERVACION DE LA FLORA Y DE
experimental desde el momento en que las ulti- LA DIVERSIDAD
mas no existen en la naturaleza, pero también
para evitar el efecto inherente del &rea en pobléas listas rojas de especies amenazadas y en
ciones naturales, que estan a menudo muy segmeligro
gadas espacialmente y la fenologia y los
polinizadores pueden ser diferentes. Si el modelén la practica diaria de la conservacion bioldgica,
de Baker et al (2000b) es correcto, debe esperarésta debe ser aplicada a objetos: especies o areas
que la cantidad de polen depositado en los estigeogréaficas. En el primer caso, esto se plasma en
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el establecimiento de listas de especies amenaze afiade el interés intrinsecoMarcissuscomo
das (“listas rojas”), con reglamentacion legal sosistema modelo para estudiar procesos evolutivos
bre su posible uso, incluyendo la prohibiciorde alcance general, es l6gico considerar este gru-
total de cualquier actividad més all4 de la propia@o de plantas idéneo para comprobar si su trata-
conservacion; la aparicién de especies dmiento consigue recoger la diversidad e informa-
Narcissusen las listas rojas es muy frecuente. Egion biol6gica de forma equilibrada. Para ello se
el segundo caso, las areas geogréaficas tienen fiean seleccionado cuatro fuentes de informacién
cuentemente interés de conservacion por su copublicadas que son, explicita o implicitamente,
tenido en especies, bien en términos cuantitativdstas rojas comprehensivas de la flora de algunas
(nimero de especies) o cualitativos (interés pade las zonas con mayor concentracion de especies
ticular de algunas especies). Por otro lado, lde este género: Espafia con (VV.AA. 2000) y sin
conservacion se enfrenta casi siempre a la limita&Ganarias (Gomez-Campo 1987), Andalucia (Blan-
cion de recursos econémicos disponibles, de foca et al. 1999a, 1999b) y Marruecos (Fennane &
ma que rara vez se pretende conservar toda la lidtan-Tattou 1998). En la Tabla 5 pueden compro-
de especies de un territorio amplio, es decir, unaarse algunos datos basicos sobre los nimeros de
flora o una fauna regional con entidad biogeoespecies vasculares y 8&arcissusen particular
gréafica. Por ello, uno de los objetivos de la bioloen estas listas.
gia de la conservacién es detectar areas y grupos pesar de las ventajas que este género reporta,
taxonémicos que contengan la mayor diversidathmbién hay algunos inconvenientes metodolé-
posible para concentrar en ellos los recursos digicos. El principal es la falta de una monografia
ponibles. Los patrones y procesos que afectan at@xondmica actualizada que permita un tratamien-
diversidad biolégica son temas recurrentes eto homogéneo en cualquier analisis evolutivo o
ecologia y biogeografia, si bien en biologia de lde conservacion. Por ello, se han usado floras
conservacion, debido a las limitaciones practicagstandar de las regiones consideradas para el cal-
la diversidad se ha tratado con frecuencia comeulo de los nimeros totales de especies, sin entrar
riqueza de especies. Los sitios muy ricos en espen valoraciones del estatus taxonémico, que no es
cies han tenido mayor probabilidad de ser consibjetivo de este trabajo. Por la mismarazon, se ha
derados objetos de conservaciéon. Recientementespetado la asignacién taxonémica dada en cada
algunos autores (Pressey et al. 1993, Williams dista roja. En segundo lugar, muchas de las espe-
Humphries 1993) han considerado que el nUmerdes deNarcissushan estado sujetas a cultivo
absoluto de especies es un criterio que puedenamental desde hace siglos, sometidas a selec-
conducir a un aprovechamiento suboptimo de losién artificial y con frecuencia escapadas. Cuan-
recursos, por lo que consideran que las areasda hay evidencia de esto en alguna region, las
conservar deben complementarse en el nimercespecies afectadas no son tenidas en cuenta para
identidad de especies contenidas. En la Peninswdfla. Finalmente, dada la alta hibridacién aparen-
Ibérica, Castro et al. (1996) han utilizado estaée en este género, tampoco se han tenido en cuenta
aproximacién para proponer y categorizar unés hibridos cuando son definidos claramente
serie de areas de conservacion de plantas quemo tales, pues inflaria sobremanera el nimero
sumadas reunan el mayor nimero de especidgstal de especies.
Muchas de estas areas contienen especies dg Qué debe tener una especie para que aparezca
Narcissus caracteristicas de ellas. En alguno®n las listas rojas? Los criterios declarados en
casos incluso se ha propuesto una atenciéon espstas obras no son exactamente iguales pero todos
cial en funcién de la exclusividad de especies digenen el objetivo de incluir las especies conside-
Narcissuge.g.,N. scaberulu®N. cavanillesiien radas amenazadas en diverso grado, constituyen-
algunas pequefias zonas del centro y sur de Portlp las distintas categorias niveles de vulnerabili-
gal, respectivamente (A. Rosselé y B. Garcidad. En todas estas listas se reconoce la utilidad
comunicacion personal). de los criterios de UICN, siguiéndose en mayor
(e.g., VV.AA. 2000) o menor (Fennane & lbn
Tattou 1998) medida. En la practica casi todos los
Criterios para la inclusién de especies en lasriterios son basicamente geograficos (i.e., dis-
listas rojas tribucion total o parcialmente restringida) y/o
ecolégicos (supuesta vulnerabilidad a cambios
Dado que Narcissus es un género muy ambientales, antrépicos o no). Existen también
diversificado y con una concentracion de espadiferencias en cuanto al nimero de categorias
cies en el oeste del Mediterraneo, donde muchastablecidas, aunque para este analisis se han
son endémicas, es de esperar que su presenciaagmupado en dos, con objeto de homogenizar el
las listas rojas de esa zona sea frecuente. Si a effatamiento. Aunque en ningln caso se considera
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explicitamente la rareza taxonémica o filogeBulbocodii en Marruecos. La primera no pasa al sur
nética, a veces se ha considerado la estabilidaél Estrecho de Gibraltar, mientras que la segunda
taxondmica (véase Gomez-Campo 1987), procwestd muy diversificada en ambas zonas. Este sesgo
rando categorias uniformes (especies taxondémico impone una gran restriccion en los
subespecies). En ningln caso aparece el intergos morfolégicos representados. Este planteamien-
cientifico per se de las especies como un criteritm esta basado en una valoraciéon taxonémica intrin-
general, aunque en ocasiones se hacen comensacamente equivalente de todas las especies, de
rios al respecto (e.gN. calcicarpetanusGémez- forma que soélo su distribucién o la amenaza de su
Campo 1987). Las grandes variaciones en el n@xtincion parecen ser valoradas. Sin embargo, hay
mero total de taxones incluidos en las listas (Tara un cuerpo de conocimiento tedrico que propone
bla 5) se deben a la superficie del area, la categque cuando se elaboran listas de especies a prote-
ria taxondémica considerada y la consideracidger, debe incorporarse el criterio de recoger la
adicional del endemismo como un valor intrinsemayor diversidad evolutiva y filogenética posible
co merecedor de conservacion, independientéMay 1990, Vane-Wright et al. 1991). Sorpren-
mente de la rareza en el territorio (explicitamentdentemente, este tipo de informacién no es consi-
en Fennane & Ibn-Tattou 1998, e implicitamentelerado en textos influyentes de biologia de la
en Espafia, al considerar la gran cantidad de espmnservacién (Primack 1993, Given 1994); sélo
cies endémicas en Canarias, VV.AA. 2000). Fiedler & Ahouse (1992) consideran algo que esta

En todas estas listas aparece representadelacionado con la singularidad filogenética, la
Narcissus oscilando entre 6 y 18 especies @ersistencia temporal o edad de las especies, aun-
subespecies. De hecNarcissusdebe tener cierto que su estimacidn cuantitativa estd muy limitada.
atractivo incluso estético dado que en dos de |&@Bbviamente, para calcular la diversidad
obras aparece representado en la portada: corfilbgenética es necesario disponer de una filogenia
Gnica planta en Goémez-Campo (1987) y compakbien resuelta, que todavia no esta disponible para
tiendo cartel con otras 14 plantas en Blanca et dllarcissus(S.C.H. Barrett comunicacién perso-
(1999a, 1999b). Al analizar las listas de especiawal). Tampoco pueden usarse las propuestas evolu-
deNarcissudo primero que llama la atencién es sutivas de Fernandes (1975) para este género, por no
distribucion taxonémica. Si consideramos la cateemplear un anélisis filogenético propiamente di-
goria taxondmica de seccion, relativamente estahoy por utilizar principalmente datos cariolégicos
ble a pesar de la confusa taxonomia del género, gee s6lo permiten delinear relaciones de parentes-
observa que hay dos que estdn mas representadasen aquellos conjuntos de especies con mas
que el resto (Tabla 6): Pseudonarcissi en Espafiasgriacién en el nimero cromosémico.

TABLA S

NUumero de taxones (especies o subespecids$adeissu$ incluidos en diversas listas rojas del
Mediterraneo occidental

Number of taxa (species or subespecies) in the gblausissusincluded in several red lists of the western
Mediterranean

Area geografica NUmero de Proporcion del Numero de Proporcion  Fuente
taxones total de taxones del total
vasculares la flora (%) dearcissus del género (%)

Espafa peninsular 3do 5 6 14,32 Gbémez-Campo (1987)

y Baleares

Espafia 1.414 19 9(18)6 21,42 VVAA (2000)

Andalucia 1918 5 6 33,34 Blanca et al. (1999a,
1999b)

Marruecos 2.819 59,5 10 (12y 45,55 Fennane & Ibn-Tattou
(1998)

YIncluye sélo especies

2Sobre un total de 42, promediando los datos de Blanchard (1990) y Webb (1980)

SEspecies y subespecies

‘Sobre un total de 18, a partir de Valdés (1987) y Diosdado-Fernandez & Pastor-Diaz (1997)

SSobre un total de 22, a partir de Maire (1959)

SEntre paréntesis, nimero de especies incluyendo aquéllas de las que no se dispone de datos suficientes
‘Entre paréntesis, nimero de especies incluyendo aquéllas endémicas pero no raras
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TABLA 6

NUumero de especies y subespeciedNdecissusen las listas rojas de Espafia y Marruecos y en
las floras correspondientes; se ha seguido la separacién en secciones recogida en RHS (1998)

Number of species and subespecies in the g&ausissusincluded in red lists and floras of Spain and Morocco;
taxonomy follows section delimitation of RHS (1998)

Seccion NUmero en Nuamero en la lista Ndmero en Numero en la lista
Espafa roja de Espafa Marruecos roja de Marruecos
Blanchard Webb Gémez-Campo VVAA Blanchard Maire Fennane &

(1990) (1980) (1987) (2000) (1990) (1959) Ibn-Tattou (1998)

Tapeinanthus 1 1 0 0 1 1 0

Serotini 1 1 0 0 1 i3 0

Aurelia 0 0 0 0 1 1 1

Tazettae 5 4 1 1 5 ¥ 1

Narcissus 2 1 0 0 0 0 0

Jonquillae 8 6 1 1 1 1 0

Apodanthae 2 a 0 0 3 21 42

Ganymedes 1 2 0 0 0 0

Bulbocodii 5 4 0 2 8 8 6

Pseudonarcissi 20 13 4 14 0 0 0

La seccion Apodanthae es considerada dentro de la seccién Jonquillae por Webb (1980); las secciones Serotini, Tazettae y
Jonquillae son consideradas dentro de la seccién Hermione y la seccién Apodanthae dentro de la secciéon Queltia por Maire
(1959) pero se ha separado para mayor claridad y homogeneidad

2El nimero de especies amenazadas es mayor que el total de especies debido al descubrimiento Keciente de
albimarginatusy de N. cuatrecasasii

La concentracién taxon6mica de especies d@abla 7), a pesar de que la representacion de las
Narcissusen las listas rojas muestra ademas usecciones es muy diferente (véase mas arriba).
efecto que resulta llamativo en cuanto a la morfoFodo ello apunta a que estd afectando un sesgo
logia floral. La mayor parte de las especies incluifrecuentemente no reconocido pero documentado
das son monomorficas (secciones Pseudonarcigsi contextos conservacionistas, que relaciona po-
y Bulbocodii) y muy parecidas entre si en compasitivamente el tamafio del organismo y su eco
racion con el resto. Ambas secciones representaonservacionista (Herrera 1989). Con el mismo
so6lo la condicidn ancestral (hercogamia de aproxirazonamiento podria aplicarse esto a rganos cuan-
macion) en el modelo de Lloyd & Webb (1992ado éstos tienen especial poder de atraccion (e.qg.,
1992b). Sin embargo, son muy homogéneas tarflores). No en vano la mayoria de los cultivares
bién en tamafio floral, tanto absoluto como relativornamentales ddarcissusderivan de especies de
(en proporcion al tamafio de la planta) y las florel seccion Pseudonarcissi (Brickell 1994). Seria
son casi siempre solitarias. Podria significar ellinteresante realizar un analisis del tamafio floral
un mayor poder de “atraccion” al ojo humano quen relacion al estatus de conservacion en otros
se refleja en que por término medio, las flores dgrupos més apropiados metodolégicamente. No
las especies amenazadas tienen flores mas grandéstante hay que destacar un posible efecto prac-
(Tabla 7), con la excepcidon del tamafio relativo etico positivo de este sesgo. Una planta vistosa, de
las especies no amenazadas de Andalucia. No offores grandes, o propia de un lugar pristino, tiene
tante, éste es un analisis muy preliminar, sin canas posibilidades de generar interés general de
rreccion del efecto filogenético propiamente diconservacion. De forma no tan inconsciente, los
cho, al faltar la filogenia. Ni siquiera es posiblegestores de conservacidon suelen aprovechar este
utilizar pares de especies en cada seccion pasasgo psicolégico para obtener mas recursos eco-
realizar unos sencillos contrastes filogenéticamentedmicos para la conservacion.
independientes (PICs, en el sentido de Westoby et
al. 1996), al no existir un nimero suficiente de
secciones taxondémicas con especies amenazaddsformacion biolégica en las listas rojas
no amenazadas para comparar sus tamafos flora-
les. Sin embargo, si merece destacarse que el f@ado que la tradicion de elaboracién de listas
trén es muy parecido en Andaluciay en Marrueca®mjas es reciente en el area geografica en conside-
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racion, es importante que se lleve a la practicamente alta, se ha comenzado recientemente una
incluso con escasez de conocimientos sobre &erie similar (Matthies & Poschold 2000).
biologia de las plantas incluidas. Sin embargo, esEn dos de las listas rojas objeto de andlisis se
conveniente que se recopile la informacién exisincluye informacién sobre las especies (Gomez-
tente sobre ellas y, aunque la importanci&€ampo 1987, Blancaetal. 1999a, 1999b). Las dos
ecoldgica o evolutiva de las especies no puedastantes (Fennane & lbn-Tattou 1998, VV.AA.
considerarse como criterio general y homogéne®000) pretenden ser sélo listas, son muy recientes
para todos los grupos, al menos puede ser tenigiaes de esperar que en un futuro proximo las
en cuenta en el futuro. Ademas de la informaciéaspecies incluidas sean objeto de estudios deta-
taxonOmica y evolutiva, las especies contienelados. En Goémez-Campo (1987) la informacion
otros tipos de informacion también importante€ra necesariamente muy concisa, poniéndose casi
en biologia de la conservaciony tradicionalmenteodo el énfasis en la distribucidon geogréafica. En
admitidas en las propuestas tedricas: las relaci®lanca et al. (1999a, 1999b) se incluye una ficha
nes ecoldgicas con otras especies. Se definen @sicumental de cada especie con abundantes datos
las llamadas especies clave (“key stone species’§pbre aspectos de su biologia relevantes para la
debido a que su desaparicion puede provocar uganservacion. Parte de los datos han sido obteni-
reaccién en cadena de efectos negativos paradas ad hoc para la obra y otros provienen de
conservacion de otras especies (Primack 1998eferencias bibliograficas. Dado que ésta es la
Given 1994). La incorporacion de esta informaeobra que aporta mayor cantidad de datos por
cién ecolégica como criterio de seleccion para lasspecie incluida, puede resultar interesante como
especies candidatas a las listas rojas estd mfyente de informacion sobre caracteristicas de las
limitada. Para ello seria deseable disponer de yoblaciones/especies relevantes para los patro-
archivo de datos similar al incluido en la serienes evolutivos que mas arriba se han explicado.
“Biological flora of the British Isles”, que apare- En particular, los datos més necesarios son los
ce regularmente en “Journal of Ecology” (hasta eleferentes a biologia floral y sistema de reproduc-
presente incluye algo mas de dos centenares dén, las fuerzas potencialmente conductoras en
especies, aproximadamente un 15 % de la flora des distintos modelos de evolucién de la
ese territorio). Sin embargo, esto esta muy limitaheterostilia. Un breve repaso a los datos aporta-
do en una zona donde la diversidad floristica edos pardNarcissusrevela una situaciéon desigual.
aproximadamente diez veces superior. En Europala Unica especie estudiada a fondo en un estudio
central, donde la diversidad floristica es relativaprevio esN. longispathugHerrera 1995) de la que

TABLA 7

Tamafo de la flor (media desviacion tipica) en especies Marcissuscon diversa
consideracién de amenaza en las listas rojas. Los valores para cada especie se han obtenido a
partir de los datos incluidos en floras estandar de las regiones consideradas. Cuando los
valores se proporcionan como intervalos, se toma la media entre los extremos

Flower size (mear standard deviation) dflarcissusspecies included in red lists. Values were obtained from
standard floras of the regions. When these data are reported as ranges, the mean of the extreme values is considered

Longitud de la flor
n Absoluta (mm) Relativa
(longitud flor / longitud planta)

Lista roja de Andalucta

En peligro de extincién 4 349875 0,098+ 0,063
Vulnerable 2 18, % 4,0 0,074+ 0,016
Total amenazadas 6 28+910,0 0,090t 0,051
No amenazadas 13 224347 0,150+ 0,095
Lista roja de Marruec@s
Muy raras 6 34,1 14,4 0,174+ 0,069
Raras 6 28,% 10,3 0,127+ 0,066
Total raras 12 31,%12,3 0,150t 0,069
No raras 10 22,+7,8 0,118+ 0,101

!(Blanca et al. 1999a, 1999BfFennane & Ibn-Tattou 1998)
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por tanto sabemos que es monoméoérficaytilizaciéon deNarcissuscomo modelo para exa-
autocompatible pero con un amplio espectro dminar la utilidad de las listas para conservar la
insectos polinizadores, que son necesarios padaversidad dentro de un grupo de plantas se ha
que haya produccién de semillas. Sin embargo, noostrado apropiada.
aparecen datos de la morfologia floral que permi- Finalmente, cuando se publican listas rojas de
tan saber si la especie presenta hercogamia depecies es casi inevitable que surjan discrepan-
aproximacion; no obstante ésta parece ser la situaias y/o propuestas alternativas referidas a espe-
cién, homogénea en todas las especies examinadass concretas y basadas en la experiencia perso-
de esa seccion (Barrett et al. 1996, Fig. 1). De estal de diferentes investigadores. Aunque la sub-
forma tenemos cierta garantia de que esta espegétividad de tales planteamientos debe solventarse
conforma con las caracteristicas propuestas conexclusivamente con datos contrastables, deben
ancestrales en la ruta evolutiva del modelo dmencionarse algunos casos que apuntan a una
Lloyd & Webb (1992a). De las restantes especiesonsideracion de mayor necesidad de conserva-
de esa lista roja practicamente no se puede obtermén:
informacién relevante. En algan caso hubiera sido Narcissus humilig= N. cavanillesi) es relati-
especialmente interesante, por ejemplo n vamente frecuente pero en un area muy reducida
tortifolius, hibrido alopoliploide, estable y muyy en habitats muy vulnerables (zonas bajas some-
aislado, entre especies de la seccién Tazettae, ertildas a cultivo). Su posicion evolutiva es incierta.
que predomina el dimorfismo estilar. FinalmenteEn lo que se refiere a evolucién de la heterostilia
en las dos especies consideradas relativamentpresenta un estadio basal, pero esta situacién
menos amenazadas en la liffafernandesiy N. puede ser derivada. Su morfologia floral es la mas
viridiflorus, la informacién es confusa. Del prime-diferenciada del género. Si bien su protecciéon en
ro se menciona que es heterostilo (¢ distilo?), lmdo el territorio es dificil, al menos su presencia
que seria un descubrimiento interesante que meren ciertas areas marginales debe apoyar la con-
cerfia documentarse cuantitativamente. Mas probaervacion de éstas.
blemente esta aseveracion sea unatranscripcion délarcissus gaditanues probablemente la espe-
la obra de Fernandes (1964) que ha sido puesta €e que méas ha reducido su distribucidn en el sur
duda por su nula base morfométrica, con lo quée la Peninsula Ibérica, como consecuencia de su
debe referirse a dimorfismo estilar (Barrett et alhabitat, arenas litorales, que es uno de los mas
1996). DeN. viridiflorus no se aclara su morfolo- amenazados por la expansion de las actividades
gia floral, aunque ésta ya habia sido medidtauristicas. Ademas, presenta una morfologia flo-
exhaustivamente y confirmado su monomorfismoal muy particular, con un tubo floral muy curva-
(Barrett et al. 1996, p. 348). Sobre el sistema dao, cuyo significado biolégico se desconoce.
reproduccion de estas dos especies se aporta pocharcissus cuatrecasasiio es excesivamente
informacién o no esta contrastada (¢ incompatibiliFaro y aunque no esté incluido en las listas rojas,
dad esporofitica eN. fernandes?), aunque ya se su habitat tipico (zonas de bosque escleréfiloy de
sabia queN. viridiflorus es autoincompatible coniferas en general por encima de 1.000 m de
(Barrett et al. 1996), pero no se conoce de qué ti@dtitud) suele coincidir con parques naturales en
se tratd Igualmente, todavia no hay disponibleAndalucia, donde se concentra su distribucion.
informacién fiel sobre los polinizadores de estagunque de forma indirecta ello aumenta sus posi-
especies. bilidades de conservacién, deberia considerarse
Evidentemente las criticas comentadas mas arisu situacion especificamente por su papel aparen-
ba sobre los criterios de inclusion de especiestgmente importante en la evolucién del
sobre la escasez o imprecisién de la informacidépolimorfismo floral en el género, al representar
contenida para éstas no desvirtian la utilidad deotencialmente la situacidon intermedia hacia la
las listas rojas mencionadas, desde el momento distilia. Especialmente importante es la Unica
gue su objetivo es de caracter mas general poblacién encontrada recientemente en el Rif
preliminar. Sin embargo, es conveniente que seccidental (Benabid 2000), muy cerca de la Gnica
vayan afiadiendo requerimientos que permitan ssonocida deN. albimarginatusa su vez la Gnica
refinamiento y que se contraste la informaciémespecie distila conocida en el género.
biolégica ofrecida. Desde este punto de vista la Narcissus albimarginatysaunque esta recogi-
do en la lista roja marroqui, lo es s6lo por su
rareza geografica (endemismo muy restringido) y
seria muy conveniente afiadir la informacién evo-
wﬁva que proporciona, al representar un paso
Cfave en el modelo de evolucion de la distilia mas
arriba detallado. En la actualidad esta muy ame-

!Existe una version posterior, no reconocida como tal, de
esta obra en la que se han corregido algunos datos de est
especies.



POLIMORFISMO Y CONSERVACION DENARCISSUS 53

nazado por el sobrepastoreo (ha sido muy dificpara participar en el Taller CYTED “Aspectos
encontrar flores o frutos en los tres ultimos afiogedricos de la biologia reproductiva de plantas y
aunque el numero de plantas es elevado) en $a relevancia para la conservacion” y a todos los
Unica localidad conocida. Nuestra percepcion deolegas participantes por el ambiente creado en
las fuerzas selectivas que modelan la evolucideste taller.
del polimorfismo floral en este grupo de plantas
ha dependido mucho de haber podido muestrear
algunas flores de esta especie, pero todavia queda LITERATURA CITADA
mucho por conocer (polinizadores, sistema de
cruzamiento). ARROYO J & SCHBARRETT (2000) Discovery of distyly

Es de esperar que en una futura lista roja de la in Narcissus(Amaryllidaceae). American Journal of
flora de Portugal sean tenidos en cuema Botany 87: 748-751. o _
calcicolay N. scaberulusambos endémicos de ARROYO J & A DAFN_' (1995) Va‘.r'at'ons.'n hab'tat’.

. . . .. season, flower traits and pollinators in dimorphic

ese pais y ademas pertenecientes a la seccion

; R Narcissus tazetta. (Amaryllidaceae) in Israel. New
Apodanthae, la de mas significado para el escla- Phytologist 129: 135-146.

recimiento de la evolucion del polimorfismo, aun-ARROYO J & T MARARON (1990) Community ecology

que el papel particular de estas especies esta por and distributional spectra of Mediterranean shrublands

determinar. and heathlands in southern Spain. Journal of
Todas las consideraciones anteriores tienen la Biogeography 17: 163-176.

apariencia de afectar sélo a grupos de plant&AKERAM, JD THOMPSON & SCH BARRETT (2000a)

muy reducidos y a procesos muy particulares. Sin Evolution and maintenance of stigma-height

embarao. incluso desde el punto de vista del dimorphism inNarcissusl. Floral variation and style-
g0, P morph ratios. Heredity 84: 502-513.

proceso de la evolucion de la heterostilia puedegher AM. JD THOMPSON & SCH BARRETT (2000b)
tener implicaciones mas amplias porque todavia gyolution and maintenance of stigma-height

hay muchos grupos de plantas en los que el dimorphism inNarcissus Il. Fitness comparisons
polimorfismo floral no esta estudiado y es de gran  between style morphs. Heredity 84: 514-524.
potencial explicativo, por ejemplo dnthodora BARRETT SCH (ed) (1992) Evolution and function of
(Boraginaceae)' donde aparecen especies heterostyly. Springer-VerIag, Berlin, Germany. 279
morfolégicamente distilas y otras dimérficas, pero PP

con posiciones de anteras diferentes en los morf§§RRETT SCH, WW COLE, J ARROYO, MB CRUZAN

Luis N . . ). Si & DG LLOYD (1997) Sexual polymorphisms in
(Luis Navarro, comunicacion personal). Sin em- Narcissus triandrugAmaryllidaceae): is this species

bargo, el objetivo ultimo de la evaluacion realiza-  istylous? Heredity 78: 135-145.

da sobreNarcissusha sido ejemplificar la necesi- BARRETT SCH, DG LLOYD & J ARROYO (1996) Stylar
dad de incorporar toda la informacién potencial-  polymorphisms and the evolution of heterostyly in
mente disponible en las especies para estimar Narcissus(Amaryllidaceae). En: Lloyd DG & SCH

mejor su contribucion a la diversidad bioldgica y Barrett (eds) Floral biology, studies on floral evolution
su conservacion. in animal-pollinated plants339-376. Chapman &

Hall, New York, New York.

BARRETT SCH, LK JESSON & AM BAKER (2000) The
evolution and function of stylar polymorphisms in
flowering plants. Annals of Botany 85 (Supplement
A): 253-265.

La mayor parte de los resultados propios mostra&ATEMAN AJ (1952) Trimorphism and self-

dos forman parte de los Proyectos PB95-551 y incompatibility inNarcissus Nature 170: 496-497.

PB98-1144 de la DGESIC. Un gran nimero d8ENABID A (2000) Contribuciones a la flora vascular de

colegas ha ayudado a localizar o conseguir mues- Marruecos. 1. Nouveaux materiaux pour la flore du

tras de poblaciones de diferentes especies. Angela Maroc (fasc. 5) 199Narcissus cuatrecasiiActa

Baker amablemente cedi6 datos inéditos. Las dis,, cotanica Malacitana 25: 255.

i S B tt h id f ININDA-EMONDS ORP, DP VAZQUEZ & LL MANNE
CUSIONES Con Spencer Barret nan sido una tuen'e (2000) The calculus of biodiversity: integrating

constante de inspiracion, mientras que Arndt phyiogeny and conservation. Trends in Ecology and

Hampe y Fernando Ojeda aportaron sus ideas al Evolution 15: 92-94.

disefio de algunos de los experimentos comenta8tANCA G, B CABEZUDO, JE HERNANDEZ-BERME-

dos. Rodrigo Tavera realiz6 los dibujos de las JO, CMHERRERA, JMOLERO MESA, JMUNOZ &

flores en la F|g 1. Los comentarios de Begoﬁa B VALDES (1999a) Libf/O rojo de la flora .silvestre '

Garcia, Arndt Hampe y Pablo Vargas sobre ver- 2amenazada de Andalucia. Tomo I. Especies en peli-

siones previas del manuscrito han sido de mucha 9" de extincion. Consejeria de Medio Ambiente,
s . Junta de Andalucia, Sevilla, Espafa. 302 pp.
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