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Para las personas no familiarizadas con las plantas, puede ser
dificil imaginarse que estos organismos aparentemente tan pasivos
muestren una gran diversidad de formas para reproducirse eficien-
temente. Sin necesidad de viajar a lugares exéticos, sélo tenemos
que visitar un jardin o adentrarnos en un solar abandonado de nues-
tra ciudad para descubrir una buena muestra de la variedad de me-
canismos reproductivos que son capaces de desplegar las plantas.
En lugares tan prosaicos como estos, facilmente podremos observar
especies de plantas que se reproducen tanto asexualmente como
sexualmente, y dentro de estas unas que se reproduciran sélo una
vez para después morir, mientras que otras lo haran durante varios
afos seguidos. Observaremos especies hermafroditas, y otras con
sus 6rganos sexuales masculinos y femeninos separados en dife-
rentes flores y/o individuos, incluso otras que cambian de sexo con
el tiempo. Algunas de ellas seran capaces de autofecundarse y, por
lo tanto, no dependeran de otros individuos en la poblacion para
producir una descendencia viable. En cambio, otras desplegaran
sofisticados sistemas para conseguir que se reduzca al maximo el
numero de semillas producidas por autofecundacién y evitar asi, a
toda costa, los cruzamientos endogamicos. Todos estos rasgos re-
productivos y muchos otros no mencionados influyen decisivamente
en el éxito reproductor y en la eficacia bioldgica de los individuos
que los portan vy, por lo tanto, tienen una importancia crucial en la
diversidad genética y en el potencial evolutivo de sus poblaciones
(Silvertown y Charlesworth 2001).

La gran diversidad de rasgos reproductivos en plantas es, al
menos en parte, consecuencia de su naturaleza sésil y modular,
pero también de su metabolismo como productores primarios. Es
innegable que la falta de movilidad en la mayor parte de su ciclo
vital ha condicionado la evolucién de una gran parte de las carac-
teristicas de las plantas, incluidos sus rasgos reproductivos (Harper
1977). En lo que corresponde a la reproduccion sexual, la imposi-
bilidad de salir corriendo en busca de un companiero con el cual fu-
sionar sus gametos condiciona las soluciones evolutivas que bajo
diferentes contextos ecologicos resulten en mecanismos eficaces
para dejar una descendencia cuantiosa con ciertas probabilidades
de persistir y reproducirse a su vez. Al caracter sésil se debe sumar
la naturaleza modular de las plantas (Cox 1988). A pesar de estar
constituidas por un conjunto aparentemente sencillo de érganos
(raices, tallo, hojas, flores y frutos), el hecho de que estos érganos

estén multiplicados por decenas, centenas o incluso millares en un
solo individuo abre la puerta a la diversificacion de estrategias con
diferentes propositos (Herrera 2009). Es llamativo la frecuencia con
la que la multiplicidad de 6rganos resulta en variacion entre dife-
rentes unidades del mismo 6érgano dentro de un mismo individuo.
Por ejemplo, la modularidad de las plantas permite que algunas es-
pecies produzcan varios tipos de frutos con expectativas de disper-
sion totalmente diferentes (Imbert 2002). El caso mas llamativo
quiza sea el de las plantas anficarpicas, en las cuales una parte de
los frutos son subterraneos y por lo tanto no se dispersan, mientras
que el resto de los frutos son aéreos y sus semillas son dispersadas
fuera del entorno de la planta madre (Rubio de Casas 2014). Por
ultimo, las plantas como productores primarios, tienen una limita-
cion de recursos especificos (Rubio et al. 2003) que determinan la
disponibilidad temporal y espacial de recursos disponibles para in-
vertir en sus diferentes estructuras reproductoras y que, por lo
tanto, tendra importantes implicaciones en los compromisos exis-
tentes en la evolucion de las estrategias reproductivas (Karlsson y
Méndez 2005).

A pesar de su implicacion directa en la eficacia biologica y en
la evolucién de estrategias de vida en plantas, algunos de los ras-
gos reproductivos de las plantas todavia son considerados como
carentes de importancia funcional. Esta podria deberse a que las
caracteristicas reproductivas en plantas han sido utilizadas de
forma recurrente para su clasificacion taxonémica desde el inicio
de los sistemas de clasificacion modernos (Fig. 1). La gran mayoria
de los rasgos reproductivos de las plantas siguen siendo importan-
tes rasgos diagnosticos que permiten la identificacion de diferentes
taxones (Castroviejo 1986-2012; Flora of North America 1993; Tutin
et al. 2001). Este hecho ha podido suscitar la idea equivocada de
que estos rasgos son generalmente invariables, caracteristicos de
las especies y por tanto homogéneos entre los individuos de una
poblacién o entre poblaciones de una misma especie. Ademas, el
desarrollo de una riquisima terminologia botanica categorizando
toda la variacion posible (p.ej. Font Quer 2001) ha podido favorecer
la falsa impresién de una inflacion terminolégica botanica que nom-
bra variacion morfoldgica que no tiene realmente implicaciones fun-
cionales (p.ej. Crawley 1996). O que las estrategias reproductivas
de las plantas no son comparables con las de otros grupos biol6gi-
cos. Sin embargo, no hay evidencias que indiquen que los rasgos
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Figura 1. llustracién de Georg Dionysius Ehret (1736) que se publicé en
“Systema Naturae” de Carlos Linneo. En esta lamina se mostraban los ras-
gos principales que usaba el sistema de clasificacién propuesto por Carlos
Linneo para su taxonomia del Reino Vegetal. Basada en la expresién sexual
de los érganos de reproduccién sexual, en la presencia y numero de 6rga-
nos femeninos y masculinos y en su distribucién en una misma flor, dife-
rentes flores, o diferentes individuos.

reproductivos de las plantas no hayan sido moldeados por los mis-
mos procesos ecoldgicos, genéticos y evolutivos a los que estan
sujetos todos los organismos vivos (Harper 1977; Lovett-Doust y
Lovett-Doust 1988; Silvertown y Charlesworth 2001) y por lo tanto
no deberiamos negarles a priori su potencial relacion con la eficacia
bioldgica ni obviar su caracter funcional.

Las principales fuerzas evolutivas que condicionan el origen y
mantenimiento de los rasgos reproductivos son comunes entre dis-
tintos grupos de organismos (Lovett-Doust y Lovett-Doust 1988).
En las plantas esta ampliamente aceptado que dos fuerzas selec-
tivas determinan especialmente la evolucion de sus rasgos repro-
ductivos (Barrett 2002): la asignacién 6ptima de recursos (Charnov
1982) y la reduccién de la consanguinidad (Charlesworth y Willis
2009). Sin embargo, otras fuerzas selectivas que se han demos-
trado vitales para explicar comportamientos reproductivos en otros
grupos de organismos, especialmente en animales, tales como la
seleccion sexual (Bell 2008) y la seleccion de parentesco (“kin se-
lection”, Hamilton 1964; Frank 1998) han permeado menos hacia
las lineas de investigacion llevadas a cabo por los ecdlogos que
estudian el comportamiento reproductivo de las plantas. La selec-
cion sexual parece haber recibido mas aceptacion con algun ejem-
plo claro de competicién entre machos por el acceso a las hembras
(Willson 1979; Moore y Pannell 2011; Cocucci et al. 2014). La se-
leccién de parentesco no ha sido casi explorada (aunque ver Haig
y Westoby 1988; Obeso 2004); no obstante, en los ultimos afios su
estudio ha recuperado un cierto vigor (File et al. 2012). La dificultad
para imaginar que las plantas pudieran reconocer a parientes ge-
néticos entre los individuos que las rodeaban habia limitado la idea
del impacto real que la seleccion de parentesco podria haber tenido

Torices 2014

en la evolucién de los rasgos en plantas, a pesar de su importancia
en animales (Griffin y West 2002; Abbot et al. 2011). No obstante,
cada vez se acumulan mas pruebas que demuestran que las plan-
tas pueden ser capaces de reconocer familiares a través de dife-
rentes mecanismos y responder adecuadamente, por ejemplo,
reduciendo la competicién por los recursos (Dudley y File 2007;
Chen et al., 2012; Gagliano et al. 2012; Dudley et al. 2013; Karban
et al. 2013). Estos nuevos avances revitalizan las ideas lanzadas
entre los afios 70 y 80 de que la seleccion de parentesco y otros
procesos clasicamente asociados con el comportamiento animal,
podrian no estar limitados solo a los animales y deberian ser con-
siderados en otros grupos como las plantas (Lovett-Doust y Lovett-
Doust 1988). Ademas, el uso de las plantas u otros organismos no
animales como modelos de estudio nos ayudara a comprender
mejor los contextos ecoldgicos en los cuales la seleccion sexual y
la seleccion de parentesco tienen una mayor importancia y coémo
rasgos tan sorprendentes como la cooperacion y el altruismo pue-
den evolucionar.

En este monografico sobre la ecologia reproductiva de las plan-
tas, se incluyen diez articulos, nueve de los cuales son articulos de
revision, que, liderados en su gran mayoria por jovenes ecoélogos,
tratan diversos aspectos de la ecologia reproductiva de las plantas,
haciendo especial hincapié en los tipos de estrategias reproducti-
vas y las fuerzas ecoldgicas asociadas. Estos articulos ayudaran a
comprender mejor el apasionante mundo de la reproduccion de las
plantas para aquellos no familiarizados con ellas. Ademas, se plan-
tean nuevas ideas que pretenden aportar soluciones innovadoras
a alguna de las grandes preguntas de la ecologia de este campo.

El tiempo es un factor clave en ecologia y también en la repro-
duccion de las plantas. El niumero de eventos reproductivos deter-
mina una de las caracteristicas clave en el éxito de cualquier
estrategia vital (Harper 1977; Stearns 1992). Cristina F. Aragon re-
visa en su articulo los modelos tedricos que predicen bajo qué con-
diciones seran favorecidas eventos reproductivos unicos tras los
cuales el individuo muere (semelparidad) en comparacién con es-
trategias con multiples eventos reproductivos distribuidos a lo largo
de sus vidas (iteroparidad). Es destacable la desproporcion que
existe entre modelos tedricos y evidencias empiricas (Aragon 2014).
Para ayudar a solucionar este sesgo en estudios empiricos, la au-
tora de este trabajo nos recuerda que el estudio de los cambios en
el numero de episodios reproductivos de las nuevas poblaciones de
las especies invasoras ayudaria a evaluar los factores ecolégicos
que determinan la evolucién de estrategias vitales.

A pesar de que la mayor parte de las plantas son hermafroditas,
la separacioén de los sexos en diferentes individuos (dioecia) ha
evolucionado de forma independiente en una gran diversidad de li-
najes (Renner 2014). Comprender los condicionantes ecolégicos
que han favorecido la evolucion de la dioecia ha sido y es una de
las grandes cuestiones de la ecologia evolutiva (Darwin 1877;
Geber et al. 1999; Vamosi et al. 2003). Uno de los modelos empi-
ricos que mas datos ha proporcionado a este interrogante es el
complejo de especies anuales del género Mercurialis, y especial-
mente la especie Mercurialis annua (Pannell 1997; Obbard et al.
2006a,b; Pannell et al. 2008). John Pannell y Luis Santos del
Blanco (2014) revisan los ultimos 20 afios de investigacion en esta
especie y nos relatan los ultimos conocimientos que su estudio han
aportado sobre esta apasionante cuestion. Estos autores nos re-
cuerdan también que este grupo de especies puede ser un exce-
lente recurso para la ensefianza de la evolucion de sistemas
sexuales.

La reduccion de la endogamia esta aceptada como una fuerza
selectiva fundamental en la evolucion de estrategias reproductivas
en plantas (Charlesworth y Charlesworth 1987; Barrett 2002). Di-
ferentes grupos de plantas han desarrollado mecanismos diversos
que favorezcan la reproduccion cruzada con genotipos alejados en
contraposicion a los cruzamientos endogamicos (Richards 1997).
Uno de estos mecanismos son los polimorfismos estilares, los cua-
les han evolucionado de forma independiente en al menos una vein-
tena de familias y representan un modelo clasico en el estudio de
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los sistemas de reproduccion en plantas (Darwin 1877; Webb vy
Lloyd 1986; Barrett 2002). En este monografico, Victoria Ferrero
(2014) revisa con profundidad la diversidad de polimorfismos esti-
lares, las vias evolutivas que pudieron dar origen a estos polimor-
fismos, los modelos tedricos que tratan de predecir los mecanismos
responsables y los ultimos avances experimentales que proporcio-
nan un apoyo empirico a estos modelos.

Tradicionalmente se ha aceptado que los sistemas de cruza-
miento y los sistemas dispersivos deberian estar correlacionados.
Por ejemplo, los organismos capaces de autofecundarse se consi-
dera que deberian ser mejores colonizadores que aquellos que de-
penden de otros organismos para reproducirse (Baker 1967). Esta
relacion, conocida en sentido amplio como “Regla de Baker”, ha
sido recientemente puesta en cuestion (Cheptou 2012, Auld y
Rubio de Casas, 2013). Rafael Rubio de Casas (2014) discute de
forma breve y concisa cémo los sistemas de cruzamiento en plan-
tas pueden estar relacionados con los sistemas dispersivos de for-
mas probablemente no esperadas considerando la Regla de Baker.
La relacion entre ambos sistemas parece ser indudable, si bien la
forma definitiva de esta relacion requerira de un escrutinio mas de-
tallado que aporte pruebas sélidas que esclarezcan cual es la rela-
cion final entre los sistemas de dispersién y los sistemas de
cruzamiento.

En las poblaciones de plantas, ademas de polimorfismos en el
tamafo y posicién de los 6rganos florales, es relativamente facil
encontrar polimorfismos en el color de sus flores. Tanto dentro
como entre poblaciones, muchas especies muestran pétalos con
diferente coloracion. Dada la facilidad de detectar estos cambios
en el color, su estudio ha permitido profundizar en los procesos eco-
l6gicos y evolutivos de la adaptacion y especiacion (Ortiz-Barrientos
2013; Schiestl y Johnson 2013; Sobel y Streisfeld 2013; Yuan et al.
2013). Eduardo Narbona y colaboradores (2014) revisan en este
monografico los estudios mas influyentes sobre este aspecto po-
niendo especial énfasis en los polimorfismos florales derivados de
la pérdida de pigmentos antocianicos, los cuales son los mas fre-
cuentes en especies silvestres.

Uno de los procesos que mas atencion ha atraido en la ecologia
reproductiva de las plantas es la interaccion entre las plantas y sus
polinizadores (Harder y Barrett 2006; Willmer 2011). En los ultimos
afos, ha quedado claro que estas interacciones se producen nor-
malmente con un gran nimero de especies animales que pueden
actuar con mayor o menor eficacia (Waser et al. 1996). Que una
planta pueda ser visitada por un amplio espectro de polinizadores
puede implicar que las visitas recibidas dependan de la variacion es-
pacial y temporal de las comunidades de insectos. En este nimero
Javier Valverde y colaboradores (2014) nos muestran como la co-
munidad de polinizadores de una planta con un sindrome de polini-
zacion generalista, Erysimum mediohispanicum Polatschek, varia a
lo largo de una misma época de floracion discutiendo las implicacio-
nes ecoldgicas y evolutivas que puede generar esta variacion.

No todos los animales que visitan una flor la polinizan. La con-
sideracion como polinizador efectivo de un animal que visita las flo-
res de una planta no es una tarea simple (p.ej. Sahli y Conner
2007). Hay animales que pueden visitar una flor en busca de re-
cursos alimenticios o refugio sin que por ello generen una poliniza-
cion efectiva aunque transporten en sus cuerpos granos de polen.
Tradicionalmente se ha considerado que las hormigas que visitan
las flores se incluian dentro de este ultimo grupo. Sin embargo, se
publican cada vez mas estudios que indican que la relacion entre
las hormigas y las flores puede ser mas compleja y, en muchos
casos, establecer una relacion mutualista que incluso llevarian a la
evolucion de un sindrome de polinizacion por hormigas (Gémez y
Zamora 1992; Gomez et al. 1996; de Vega et al. 2014). Clara de
Vega y José Maria Gomez (2014) revisan en este nUmero, nume-
rosos ejemplos de plantas polinizadas por hormigas, describiendo
de forma detallada el sindrome de polinizacién por hormigas. Este
articulo ayudara a que se encuentren nuevas especies de plantas
polinizadas por estos hacendosos himendpteros.
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Las invasiones bioldgicas es una de las principales amenazas
de la biodiversidad. La presencia de nuevas especies aldctonas en
una comunidad puede producir un impacto negativo en las interac-
ciones mutualistas y consecuentemente en el éxito reproductor de
las plantas nativas que dependan de ellos (Traveset y Richardson
2014). Un caso alarmante es lo que sucede con la abeja doméstica
(Apis mellifera). Esta especie suele ser vista como un facilitador de
la reproduccion de las plantas en cualquier ambiente independien-
temente de si esta era nativa o de su abundancia de forma natural.
Tristemente este hecho parece estar lejos de la realidad, y la intro-
duccion de la abeja doméstica en aquellos ambientes en los que
no estaba presente o que sus poblaciones naturales eran mucho
menos abundantes puede acarrear graves problemas de conser-
vacion. Alfredo Valido y colaboradores (2014) revisan sus ultimos
avances en el estudio del impacto que tiene la abeja doméstica en
la reproduccién de las plantas nativas del Parque Nacional del
Teide en la Isla de Tenerife. Sus resultados son muy ilustrativos de
un fendmeno que no es exclusivo de las islas Canarias y que de-
beria ser rapidamente incorporado en las agendas de los gestores
de recursos naturales.

Por ultimo, dos articulos de este monografico exploran la aso-
ciacién entre las duplicaciones gendmicas y reproduccion en las
plantas. Los eventos de duplicacion gendmica parecen haber sido
recurrentes en la historia de la vida y se consideran responsables
del origen de una gran parte de la biodiversidad actual (Soltis et al.
2009; Van de Peer et al. 2009). Por ejemplo, se estima que aproxi-
madamente el 15% de las especies de angiospermas se han origi-
nado asociadas a procesos de duplicacion genémica (Wood et al.
2009). Sin embargo, un estudio mas reciente ha encontrado que
los poliploides recientes tienen una tasa de diversificacion menor
que la de sus linajes hermanos diploides debido principalmente a
que los poliploides tendrian una mayor tasa de extincion (Mayrose
et al. 2011). Este resultado ha producido una controversia sobre
los métodos que se deben emplear para evaluar la diversificacion
de los poliploides que permanece abierta actualmente (Mayrose et
al. 2014; Soltis et al. 2014). Una vez que se produce una duplica-
cién gendmica, la cuestion clave para predecir el éxito de estos mu-
tantes es como este nuevo mutante poliploide permanece en la
poblacién. En este numero, Silvia Castro y Jodo Loureiro (2014)
revisan exhaustivamente el papel de la reproduccién sexual de las
plantas en la formacion y establecimiento de los mutantes poliploi-
des (nuevos citotipos) centrandose especialmente en los procesos
ecologicos que pueden intervenir en el éxito de dichos citotipos.
Por otro lado, se ha observado que la poliploidia podria estar co-
rrelacionada con la evolucién de mecanismos de reproduccion ase-
xuales que podrian facilitar que los nuevos citotipos poliploides
pudieran establecerse en las poblaciones (Stebbins 1950; Mable
2004). Mario Vallejo-Marin (2014) explora en este numero las hi-
potesis especificas asociadas a esta correlacion y plantea un marco
para su estudio en el futuro.

Este monografico de Ecosistemas recopila una muestra muy di-
versa de la investigacion actual en la ecologia reproductiva de las
plantas. No obstante, no se pretendio realizar una revisién completa
de la diversidad de estrategias reproductivas de las plantas ni de
todas las fuerzas ecoldgicas responsables, pero si proporcionar al
menos una buena muestra de los distintos rasgos reproductivos,
de los mecanismos que los originan y mantienen, y de los compro-
misos implicados. A pesar de la diversidad de trabajos presentados
aqui, no conseguimos incluir ningun articulo que considerara mo-
delos de estudio con gimnospermas o pteridéfitos. Tampoco se ha
podido incorporar algun ejemplo de cémo el estudio de las plantas
de interés agrondmico puede ayudarnos a conocer con mayor pro-
fundidad las fuerzas ecolégicas y evolutivas que determinan los
rasgos reproductivos en las plantas. Ni tampoco como los conoci-
mientos sobre la ecologia reproductiva (por ejemplo, los sistemas
de autoincompatibilidad, modificacién de las barreras reproducti-
vas, mecanismos de determinacién sexual, etc.) han ayudado al
desarrollo de nuevos cultivares de plantas. Por ultimo, seria intere-
sante evaluar en profundidad el papel de la seleccion sexual y la
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seleccion de parentesco en la evolucion de las estrategias repro-
ductivas de las plantas, algo que lamentablemente no hemos po-
dido hacer en el marco del presente monografico.
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