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RESUMEN

Se ha realizado un estudio de las caracteristicas florales, recompensas a los
polinizadores y mecanismos de presentacion de polen en 497 poblaciones, pertene-
cientes a 168 taxones de la familia Fabaceae representados en el SO de Espaia. El
tamafio floral aparece positivamente correlacionado con la mayoria de los caracte-
res florales estudiados (con la biomasa de las anteras y produccion y tamaiio del
grano de polen, por un lado, y con el tamafio del gineceo —ovario y estilo—, por
otro). El color floral mas frecuente es el amarillo, que domina en las tribus
Genisteae, Loteae y Hedysareae, mientras que la coloracion rosado-violacea predo-
mina en Vicieae y Galegeae; en Trifolieae ambas coloraciones poseen la misma
frecuencia, mientras que el color blanco, minoritario a nivel de familia, cobra
importancia en la tribu Galegeae. En relacion con el androceo, en el material estu-
diado se distinguen seis tipos atendiendo a la fusion de los filamentos estaminales:
monadelfo, pseudomonadelfo sin fenestras basales, pseudomonadelfo con fenestras
basales, diadelfo, diadelfo reducido y de estambres libres. Este ultimo solo esta
representado en Anagyris foetida (tribu Thermopsideae) y esta asociado a la mayor
secrecion de néctar por flor en la familia. El androceo diadelfo y el pseudomona-
delfo con fenestras estan ligados a la presencia de un nectario intraestaminal, por lo
que las especies que los poseen son potencialmente nectariferas. El androceo mona-
delfo y pseudomonadelfo sin fenestras aparecen en especies cuyas flores carecen de
nectario intraestaminal y, por tanto, los tdxones que lo presentan no son nectarife-
ros, a excepcion de Retama sphaerocarpa (monadelfa), que lo posee extraestami-
nal. El androceo diadelfo reducido, observado solo en tres taxones (Biserrula pele-
cinus, Vicia pubescens y Astragalus epiglottis), podria considerarse como un
caracter mas de los ligados a la adquisicion de la autogamia. Tanto la morfologia de
la parte libre de los filamentos estaminales como el tipo de perfil del androceo tie-
nen en algunos casos relacion con los mecanismos de presentacion del polen. En
relacion con las anteras, el volumen ocupado por las anteras del verticilo interno
(Vi) es significativamente mas pequefio en los taxones estudiados que la del exter-
no (Ve) y el cociente entre ambos valores (definido aqui como Rv) es de utilidad
para poner de manifiesto si existen grandes diferencias entre verticilos, e incluso la
relacion con el mecanismo de presentacion del polen. Los mayores valores de Rv
se han presentado en Scorpiurus (Rv = 1,63) y los menores en Lupinus (Rv = 0,13).
Igualmente, el tamafio de los granos de polen es muy variable en la familia
(0,79 um’ en Lotus subbiflorus subsp. castellanus y 82,9 um’ en Tripodium
tetraphyllum) y es la inica variable de entre las analizadas que presenta relaciones
negativas con otros caracteres a nivel de familia (produccion de polen y produccion
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de primordios seminales/flor). Respecto del gineceo, en las Fabaceae estudiadas se
distinguen cuatro grandes tipos de estilo (con diez subtipos) y diez tipos de estig-
mas, encontrandose algunos de ellos ligados a determinados mecanismos de pre-
sentacion del polen. De igual modo, la produccion de primordios seminales por flor
es altamente variable en esta familia, con un rango que oscila entre 51,3 (Lotus sp.)
y 1 (Bituminaria, Medicago lupulina, etc.). En cuanto a las recompensas florales, la
mayoria de los taxones son nectariferos (c. 71,4 %), y casi un 30 % podrian tipifi-
carse como poliniferos, no existiendo una correlacion clara entre la produccion de
polen y la de néctar/flor. Ademas, el Ve produce significativamente mas cantidad
de polen que el Vi a nivel de familia, y si se considera la biomasa de polen/flor
como una medida de la distribucion de recursos a la funcion masculina se concluye
que las especies poliniferas invierten mas en dicha funcion que las nectariferas, y
las anuales menos que las perennes. El néctar aparece con mas frecuencia en espe-
cies con flores de color violaceo-rosado, aunque en las tribus Trifolieae, Loteae y
Hedysareae la mayoria de los taxones nectariferos poseen flores de color amarillo,
son rosado-violaceas en Vicieae y tanto de color amarillo como blanco en
Galegeae. Ademas, la menor produccion de néctar aparece en taxones herbaceos
anuales, y la mayor en herbaceos perennes y arbustivos. Respecto a los cuatro tipos
principales de mecanismos de presentacion del polen reconocidos tradicionalmente
en la familia (de piston, cepillo estilar, valvular y explosivo), en las tribus
Trifolieae y Genisteae aparecen todos excepto el de cepillo estilar; en Vicieae y
Robinieae, solo el de cepillo estilar; en Loteae y Psoraleae, el de piston; en
Hedysareae, el de tipo valvular y de piston; y finalmente, en la tribu Galegeae solo
se ha podido constatar el de tipo valvular en el género Astragalus. En relacion con
el mecanismo de piston se han diferenciado tres subtipos: a) subtipo Lotus, caracte-
rizado por cocientes Rv altos (0,60-1,80), androceos diadelfos (por tanto, taxones
nectariferos) con parte libre de los filamentos dilatada en uno o en ambos verticilos,
y la funcién de piston es ejercida por el Ve; b) subtipo Lupinus, con cocientes Rv
bajos (0,08-0,60), androceos monadelfos (por tanto, taxones poliniferos) con parte
libre de los filamentos no dilatada (excepto el Vi en Ononis), y la funcion de piston
la realiza el Vi; y ¢) subtipo Anthyllis, que posee cocientes Rv medianos (0,45-1),
androceo pseudomonadelfo con fenestras basales, rara vez diadelfo (por tanto,
taxones nectariferos) con parte libre de los filamentos estaminales engrosada, y la
funcion de piston es ejercida por ambos verticilos. En el mecanismo de cepillo esti-
lar se distinguen dos subtipos: a) subtipo Vicia, caracterizado por presentar estilo
de seccion mas o menos circular y rodeado por un cepillo de pelos, androceo con
perfil oblicuo y estigma terminal; y b) subtipo Lathyrus, caracterizado por poseer
estilo aplanado dorsiventralmente con cepillo de pelos ventral, androceo con perfil
truncado y estigma asimétrico. El mecanismo de tipo valvular posee su version mas
simplificada en taxones que no pertenecen a la tribu Genisteae (v.g., Hedysarum,
Onobrychis, Trifolium, Melilotus, Astragalus), ya que en ellos no se aprecia ningu-
na funcionalidad de un verticilo estaminal respecto a otro; sin embargo, en
Genisteae se observa una diferenciacion entre ambos verticilos, pues el Vi se encar-
ga de la recogida y arrastre del polen liberado por el Ve. En el mecanismo explosi-
vo, el mas especializado, se han diferenciado dos subtipos: a) esternotribico, pre-
sente en Medicago, Trigonella, Genista sp. y Spartium, caracterizado por la
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ausencia de funcionalidad del polen liberado por ambos verticilos, ya que es pre-
sentado de manera esternotribica; y b) noto-esternotribico, presente en Cytisus
striatus, C. scoparius, C. grandiflorus 'y C. arboreus, donde existe una clara dife-
renciacion en las funciones del polen, pues una parte de ¢l se libera de manera
esternotribica y posee funcion alimenticia, y otra de forma nototribica y con fun-
cion polinizadora. Respecto al cociente polen/6vulos, y de acuerdo con la clasifica-
cién de CRUDEN (1977), la mayoria de los taxones (72,62 %) pueden ser tipificados
como xendgamos o xendgamos facultativos, un 24,40 % como autégamos o autd-
gamos facultativos y un 2,98 % tendrian una situacion intermedia entre ambos gru-
pos. Los taxones poliniferos poseen cocientes P/O significativamente mayores que
los nectariferos, e igual ocurre con los lefiosos respecto de los herbaceos; dentro de
éstos, los perennes lo presentan mayor que los anuales. En funcién de los mecanis-
mos de presentacion del polen, el mayor cociente P/O aparece en el de tipo piston,
asi como en el explosivo noto-esternotribico.

Palabras clave: Androceo, anteras, estilo, gineceo, mecanismos de presentacion
del polen, morfologia, néctar, P/O, recompensas florales.

ABSTRACT

A study was made of the floral characteristics, floral rewards, and pollen pre-
sentation mechanisms in 497 populations belonging to 168 taxa of the family
Fabaceae represented in SW Spain. Flower size is directly correlated with most of
the floral characteristics that were studied (anther biomass, pollen production and
grain size, and the size of the gynoecium —ovary and style). Yellow is the com-
monest colour, dominant in the tribes Genisteae, Loteae, and Hedysareae.
Pink-violet is predominant in Vicieae and Galegeae, in Trifolieae, these two
colours are present with equal frequency. While white is a minority colour at the
family level, it becomes important in the Galageae. Respecting the androecium, six
types are recognized according to the fusion of staminal filaments: monadelphous,
pseudomonadelphous without basal fenestration, pseudomonadelphous with basal
fenestration, diadelphous, reduced diadelphous, and free. The last category has a
single representative —Anagyris foetida (tribe Thermopsideae)— which is also the
greatest nectar producer per flower. The diadelphous and fenestrated pseudomona-
delphous types are linked to the presence of an intrastaminal nectary, so that the
corresponding species are potentially nectariferous. The monadelphous and
non-fenestrated pseudomonadelphous androecia appear in species whose flowers
have no intrastaminal nectary and are therefore non-nectariferous, the sole excep-
tion being Refama sphaerocarpa (monadelphous) which has an extrastaminal nec-
tary. Reduced diadelphous androecium, observed in only three taxa (Biserrula pele-
cinus, Vicia pubescens, and Astralagus epiglottis) could be considered as one more
trait linked to the acquisition of autogamy. Both the morphology of the free part of
the staminal filaments and the type of androecium profile are related in some cases
to pollen presentation mechanisms. With respect to the anthers, the anther biomass
of the internal whorl (Vi) is significantly less in the taxa studied than that of the
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external whorl (Ve). The ratio between the two (Rv) is useful as an indicator of
whether there exist great differences between the whorls, including the relationship
with the pollen presentation mechanism. The greatest values of Rv are found in
Scorpiurus (Rv = 1.63) and the smallest in Lupinus (Rv = 0.13). Likewise, pollen
grain size varies widely across the family (0.79 um’ in Lotus subbiflorus subsp.
castellanus and 82.9 pm’ in Tripodium tetraphyllum), and was the only variable
analyzed that presented negative correlations with other characteristics at the
family level (pollen production and ovule production per flower). Respecting the
gynoecium, in the Fabaceae studied, four major types of style are distinguished
(with ten subtypes) and ten stigma types, some of them being linked to certain
pollen presentation mechanisms. Ovule production too is highly variable in this
family, varying from 51.3 (Lotus sp.) and 1 (Bituminaria, Medicago lupulina, etc.).
With respect to floral rewards, most of the taxa are nectariferous (c. 71.4 %), and
almost 30 % can be described as polliniferous, with there being no clear correlation
between the pollen production and nectar production per flower. Also, the Ve pro-
duces significantly more pollen than the Vi at the family level, and if one considers
the pollen biomass per flower to be a measure of resource distribution to the mas-
culine function, one concludes that the polliniferous species invest more in the said
function than the nectariferous species, and annuals less than perennials. Nectar
appears more frequently in species with pink-violet flowers, although in the tribes
Trifolieae, Loteae, and Hedysareae, most of the nectariferous taxa have yellow flo-
wers, pink-violet in Vicieae, and yellow or white in Galegeae. The lowest nectar
production appears in the annual herbs, and the greatest in the perennial herbs and
shrubs. Respecting the four main types of pollen presentation mechanism traditio-
nally recognized in the family (pump, brush, valvular and explosive), all except the
pump are found in the tribes Trifolieae and Genisteae; the brush only in Vicieae
and Robinieae; pump in Loteae and Psoraleae; valvular and pump in Hedysareae;
and, finally, in the tribe Galegeae only valvular. In relation to the pump mecha-
nism, three subtypes are differentiated: a) Lotus subtype, characterized by high Rv
ratios (0.60-1.80), diadelphous androecia (and therefore nectariferous taxa) with the
free part of the filaments dilated in one or both whorls, and the pump function
being performed by the Ve; b) Lupinus subtype, with low Rv ratios (0.08-0.60),
monadelphous androecia (and therefore polliniferous taxa) with an undilated free
part of the filaments (except for the Vi in Ononis), and the pump function perfor-
med by Vi; and ¢) Anthyllis subtype, with mid-range Rv ratios (0.45-1), pseudomo-
nadelphous androecium with basal fenestration, rarely diadelphous (and therefore
nectariferous taxa) with a thickening of the free part of the staminal filaments, and
the pump function performed by both whorls. In the brush mechanism, two subty-
pes are distinguished: a) the Vicia subtype, characterized by the presentation of a
more or less circular cross-section of the style which is surrounded by a brush of
hairs, an androecium with an oblique profile and terminal stigma; and b) the
Lathyrus sub-type, characterized by a dorso-ventrally flattened style and a brush of
ventral hairs, an androecium with truncated profile and asymmetric stigma. The
valvular mechanism has its most simplified version in taxa that do not belong to the
tribe Genisteae (e.g., Hedysarum, Onobrychis, Trifolium, Melilotus, Astragalus),
since there can be seen no functional distinction between the staminal whorls. In
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Genisteae, however, the whorls are differentiated: the Vi is responsible for the
collection and transport of the pollen released by the Ve. In the explosive mecha-
nism, which is the most specialized, two subtypes are differentiated: a) sternotribic,
found in Medicago, Trigonella, Genista sp., and Spartium, which is characterized
by the lack of functionality of the pollen released by the two whorls since it is pre-
sented sternotribitically; and b) noto-sternotribitic, present in Cytisus striatus,
C. scoparius, C. grandiflorus, and C. arboreus, where there exists a clear differen-
tiation in the functions of the pollen, since a part of the pollen is released sternotri-
bitically and has the function of nutritional reward, and the other nototribically with
a pollinating function. With regard to the pollen/ovule ratio, and following the clas-
sification of CRUDEN (1977), most taxa (72.62 %) can be typed as xegonamous or
facultatively xenogamous, 24.40 % as autogamous or facultatively autogamous,
and 2.98 % intermediate between the two groups. The polliniferous taxa have P/O
ratios that are significantly greater than the nectariferous taxa, as is also the case for
woody relative to herbaceous taxa; perennial herbs have a greater P/O ratio than do
annuals. As a function of the pollen presentation mechanism, the greatest P/O ratio
is presented by the pump and by the noto-sternotribically explosive types.

Key words: Androecium, anthers, floral rewards, gynoecium, morphology, nec-
tar, pollen grains, pollen presentation mechanisms, P/O, style.






INTRODUCCION

Las leguminosas son consideradas, después de las Asteraceae y las Orchi-
daceae, el grupo mas diversificado entre las plantas con flor, reconociéndose en la
actualidad no menos de 650 géneros y cerca de 18.000 especies, con representacion
sobre todo en las regiones templadas y tropicales de la Tierra. Ademas, después de
las gramineas, las leguminosas pueden considerarse las plantas de mayor interés
econdmico para el hombre (SIMPSON & OGORZALY, 1995), pues muchas de ellas
son importantes como plantas forrajeras o constituyen fuentes esenciales de made-
ra, combustible, pesticidas, gomas, colorantes, carbohidratos, proteinas y aceites
(PoLHILL & al., 1981).

En las leguminosas se incluyen tradicionalmente tres grupos intimamente rela-
cionados entre si, que son considerados por algunos autores como subfamilias
(Mimosoideae, Caesalpinoideae 'y Papilionoideae) de la familia Leguminosae (v.g.,
PoLHILL & RAVEN, 1981) y, seglin otros autores, como tres familias (Mimosaceae,
Caesalpiniaceae y Fabaceae) pertenecientes al orden Fabales (CRONQUIST, 1988) y
unidas por grupos transicionales. Este orden, amplio y diverso, se caracteriza sobre
todo porque sus representantes presentan hojas inicial y mayoritariamente com-
puestas, provistas de estipulas, gineceo unicarpelar y fruto de tipo legumbre, en la
mayoria de las ocasiones seco y con dehiscencia a través de las dos lineas de sutura
(ventral y dorsal). Dentro del orden la familia Fabaceae s.s. (= Papilionaceae) es la
que se considera mas avanzada, mientras que Mimosaceae y Caesalpiniaceae pro-
bablemente deriven de un antepasado comun, sin que una pueda ser considerada
como precursora de la otra; no obstante, las Caesalpiniaceae estdn conectadas con
las otras dos familias, por lo que las Fabaceae pueden ser razonablemente interpre-
tadas como derivadas de aquéllas (CRONQUIST, 1988).

De las tres familias, son las Fabaceae las que mayor importancia poseen para
el hombre en las zonas templadas, estimadndose que casi un 93 % presentan a nivel
de sus raices asociaciones simbioticas con Rhizobium spp. y otras bacterias relacio-
nadas. A dicha asociacién deben su capacidad para fijar el nitrégeno y el consi-
guiente efecto benefactor sobre el suelo, y en ella se basan las practicas agricolas de
rotacion alternativa de cultivos (SIMPSON & OGORZALY, 1995). Ademas, las semi-
llas de muchas de sus especies constituyen alimentos esenciales para el hombre y
los animales, al ser ricas en minerales, grasas y, sobre todo, proteinas (DUKE,
1981).

El presente trabajo se centra exclusivamente en la familia de las Fabaceae,
conocida ya desde el Eoceno (38-54 m.a.), y que comprende unos 440 géneros y
c. 12.000 especies. Su principal centro de diversificacion se ubica en los altiplanos
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de Brasil, México, E de Africa, Madagascar y regién Indo-Malaya, aunque esta
también muy bien representada en la region Mediterranea, la region del Cabo
(Sudafrica) y Australia (PoLHILL, 1981a). En Europa comprende unos 975 taxones
(vide HEYwooD & BALL, 1978), y en la region Mediterranea unos 2.000 (vide
GREUTER & al., 1989).

Desde el punto de vista sistematico se reconocen en la familia 32 tribus (PoL-
HILL, 1981a). De ellas, las Sophoreae representan un grupo basal difuso; las tradi-
cionales Podalyrieae y Genisteae constituyen una alianza genistoide que ha sido
dividida por PoLHILL (1976) en diversas tribus regionales (v.g., Bossiaeae, Lipa-
rieae, Crotalarieae y Genisteae); otras poseen representacion sobre todo en las
zonas tropicales, ya sean mediante grupos claramente lefiosos (v.g., Dalbergieae,
Tephrosieae, Robinieae) como herbaceos (v.g., Desmodieae, Aeschynomeneae ¢
Indigoferae); y, otras, en fin, son propias de las regiones templadas, como las
Galegeae s.s., Hedysareae, Loteae, Vicieae, Trifolieae y otras tribus emparentadas
con ellas, con neto predominio de plantas herbaceas.

En el SO de la Peninsula Ibérica (Extremadura), area en la que se centra el pre-
sente estudio, la familia esta representada por unos 215 taxones, en su mayoria
plantas herbaceas, anuales o perennes (80 % del total de la familia; LOPEZ
MARTINEZ, 1995), si bien son las especies arbustivas por su biomasa las que mayor
importancia poseen en la vegetacion natural. En particular, aparecen en el territorio
37 géneros, siendo Trifolium (38 taxones), Vicia (23) y Ononis (19) los que com-
prenden mayor numero de taxones, mientras que 14 géneros solo estan representa-
dos a nivel monoespecifico (v.g., Dorycnopsis, Colutea o Anagyris). A nivel tribal,
los taxones presentes en el area de estudio se incluyen en las tribus Vicieae, Loteae,
Hedysareae (incluye aqui los géneros Hedysarum, Onobrychis, Coronilla,
Hippocrepis, Scorpiurus y Ornithopus, segin el criterio de DOMINGUEZ, 1987),
Trifolieae, Genisteae, Galegeae, Psoraleae, Thermopsidae y Robinieae, la Gltima
representada solo por Robinia pseudacacia, elemento aloctono frecuentemente
naturalizado. De todas estas tribus destacan las Genisteae, con c. 38 tdxones en el
territorio, y las Trifolieae, con unos 85.

La importancia de esta familia en el SO de la Peninsula Ibérica es grande, no
solo desde el punto de vista agroganadero, al ser muchas de sus especies elementos
de interés en los pastos naturales, sino también porque muchas de ellas forman par-
te de las formaciones boscosas y sus matorrales de sustitucion (véanse RivAs
GobpAY, 1964; LADERO, 1987; DEVESA & Ruiz, 1995, entre otros). En los encinares
acidofilos destacan Cytisus scoparius, Genista hirsuta o Retama sphaerocarpa,
ademas de Adenocarpus hispanicus subsp. argyrophyllus en las zonas mas eleva-
das, y Anagyris foetida o Coronilla valentina subsp. glauca en condiciones mas
térmicas y sobre sustratos calcareos. Igualmente, las fabaceas son muy importan-
tes tanto en los alcornocales (v.g., Genista triacanthos o Cytisus scoparius) como
en los melojares (v.g., Astragalus glyciphyllos, Lathyrus latifolius) y en piornales
altimontanos (Cytisus balansae subsp. europaeus, acompafiado a veces de otros
caméfitos, como Echinospartum barnadesii subsp. dorsisericeum y/o Genista cine-
rascens), tres formaciones fisiondmicas interesantes en el territorio. También abun-
dan en la dehesa, la unidad fisiondmica de origen antropico mas caracteristica, en
la que el abandono o la mala manipulacion por el hombre comporta la rapida inva-
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sion de matorrales seriales ricos en labiadas, cistaceas y fabaceas, destacando entre
estas ultimas las aulagas (v.g., Genista hirsuta y Ulex eriocladus) y, sobre todo,
Cytisus scoparius y Retama sphaerocarpa.

A pesar de la extraordinaria importancia de la familia, no han sido abundantes
los estudios sobre biologia floral y reproductiva en sus representantes, siendo las
especies de caracter agrondmico las mas analizadas en este sentido. Consecuente-
mente, se considerd interesante abordar un estudio de biologia floral y reproductiva
de las fabaceas de dicho territorio, dado que, ademas, en la Peninsula Ibérica los
trabajos de esta indole han sido muy puntuales, y no todos los grupos han sido
igualmente analizados. Entre los estudios previos relacionados con este objetivo,
merecen destacarse los de HERRERA (1986, 1988), J. ARROYO (1988a,b, 1990),
GUITIAN & GUITIAN (1990), GUITIAN & al. (1990), GUITIAN & al. (1992), NAVARRO
& al. (1993), CABEZUDO & al. (1993), CARO & al. (1994), HIDALGO & CABEZUDO
(1994), VERA (1995), GONZALEZ-ANDRES & ORTIZ (1997), RODRIGUEZ-RIANO & al.
(en prensa, a), en su mayor parte centrados en la fenologia de gran niimero de espe-
cies, muchas de ellas pertenecientes a esta familia; y entre los relacionados con las
recompensas que ofrecen las flores a los polinizadores, los de HERRERA (1985),
J. ArRrROYO (1988a), HIDALGO & CABEZUDO (1995) y ORTEGA-OLIVENCIA & al.
(1997). Respecto a trabajos centrados en polinizacion y sistemas de reproduccion
hay que citar los de DOMINGUEZ & GALIANO (1974) y DOMINGUEZ & GIBBS (1975),
quienes estudian los representantes del género Scorpiurus e Hippocrepis, respecti-
vamente; los de Diaz & DoMINGUEZ (1981), y GALLARDO & al. (1993, 1994), en
algunas especies de Astragalus, los de HERRERA (1987a,b), centrados en las espe-
cies de una comunidad andaluza, con gran representacion de Fabaceae; el de
Munoz (1990) en Trifolium, y el de NAVARRO (1996), que estudia diversos aspec-
tos relacionados con la fructificacion y formacion de semillas en Anthyllis vulnera-
ria subsp. vulgaris. Desde el punto de vista de la ecologia de la dispersion y la ger-
minacion hay que destacar la contribucion de MALO & SUAREZ (1995) en Biserrula
pelecinus y finalmente, con una orientacion claramente apicola, los trabajos de
TALAVERA & al. (1988), ORrTIZ (1990a,b), ORTIZ & al. (1990), MONTERO & TORMO
(1990), PEREZ & RicCIARDELLI (1990), FERNANDEZ & al. (1992), IGLESIAS & al.
(1993), SEno & al. (1994), TELLERIA & DEVESA (1995), entre otros, en los que se
analiza la importancia melifera y/o polinifera de muchas fabaceas.

Recientemente, hay que destacar también los trabajos sobre biologia reproduc-
tiva llevados a cabo para el SO de Espafia en algunos grupos de leguminosas, espe-
cialmente las Genisteae, enfocados al estudio de la produccion de semillas y su
capacidad germinativa (LOPEz, 1995) y al desarrollo de plantulas (LOPEZ & al.,
1998), asi como sus mecanismos de presentacion de polen y sus cocientes
polen/6vulos (LOPEZ & al., 1999). Igual ocurre con el género Vicia (ORTEGA-OLI-
VENCIA & al., 1997; ORTEGA-OLIVENCIA & DEVESA, 1997), y en menor medida con
los géneros Medicago (Ruiz & DEVESA, 1998) y Trifolium (RODRIGUEZ-MESA &
al., 1998). En esta misma linea de trabajo debe de enmarcarse el presente estudio
sobre Fabaceae, cuyos objetivos fundamentales han sido los siguientes: 1) conocer
las relaciones entre el tamafio de la flor y el de las partes reproductoras desde el
punto de vista biométrico; 2) conocer la diversidad morfoldgica del androceo y del
gineceo en la familia; 3) conocer cudles son las principales recompensas florales,



14 RUIZIA 16, 1999

distinguiendo entre especies claramente nectariferas y especies exclusivamente
poliniferas, y si existe alguna relacion entre el caracter polinifero o nectarifero con
el color de las flores; 4) estudiar cuéles son los principales mecanismos de presen-
tacion del polen y su relacion con otras partes o atributos de la flor; 5) inferir indi-
rectamente el sistema de reproduccion mediante el cociente polen/dvulos en cada
uno de los taxones, y averiguar su posible relacion con el nivel de recompensas, los
sistemas de presentacion de polen y el patron de crecimiento (hébito) de las plantas.
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CARACTERES GENERALES DE LAS FLORES EN FABACEAE

Arquitectura floral

La flor en la familia Fabaceae es hermafrodita y pentamera, con las piezas de
cada verticilo alternando radialmente con las de los verticilos adyacentes. Se trata
de flores moderada o fuertemente zigomorficas (la simetria casi radiada es muy
rara; v.g., Cadia), caracteristica que aparece ya desde el momento en que se inician
los primeros o6rganos (TUCKER, 1987). El desarrollo de los verticilos es, en la mayo-
ria de los casos, acropeto (sépalos — pétalos — estambres episépalos — estambres
epipétalos, excepto el carpelo, que no siempre posee ese desarrollo); excepcional-
mente, el desarrollo del carpelo puede comenzar directamente después de los péta-
los y antes que los estambres (v.g., Psoralea pinnata; TUCKER & STIRTON, 1991).
Ademas, en la mayoria de los taxones, sépalos, pétalos y estambres comienzan uni-
direccionalmente desde la cara abaxial a la adaxial, con lo que las partes de cada
verticilo se van formando sucesivamente, y por tanto poseen edad diferente, aunque
rapidamente llegan a ser uniformes en tamafio (TUCKER, 1987).

Es frecuente en las flores de las Fabaceae la pérdida, multiplicacion y, sobre
todo, la fusion de 6rganos. Asi, por ejemplo, la pérdida (ausencia) o supresion (se
inician pero luego se suprimen) de 6rganos florales se da en miembros de las tribus
Amorpheae, Sophoreae, Desmodieae, etc. La supresion es frecuente en taxones con
inflorescencias heteromorficas y en taxones con flores unisexuales (monoicas y
mayoria de las dioicas), mientras que la pérdida total de 6rganos (fendomeno mucho
menos frecuente que la supresion) jugaria un papel de interés en los procesos de
especiacion o macroevolucion (TUCKER, 1987, 1989). En especies con flores
dimorficas, cleistdgamas y casmdgamas, es frecuente que las primeras supriman
sus pétalos ya iniciados (v.g., Ononis, Vicia, Robinia, Lathyrus; para una revision,
véase TUCKER, 1987), mientras que las segundas permanecen inalteradas (TUCKER,
1989). Respecto a la proliferacion de 6rganos, se conocen casos de aumento del
numero de estambres en las tribus Swartzieae, Detarieae y Amherstieae, pero no en
tribus representadas en las regiones templadas (TUCKER, 1987).

La fusion de organos (v.g., el tubo calicinal, tubo estaminal, hipanto, pétalos
fusionados de la quilla y estambres adnados) es, tal vez, la tendencia mas importan-
te, distinguiéndose dos tipos: la fusion postgénita, de margenes originalmente libres
(o “fusion observada” de Cusick, 1966; “fusion superficial” de SATTLER, 1978), y
la fusion inferida, sin margenes originalmente libres (o “crecimiento zonal” de
CUSICK, 1966; “concrescencia intercalar” de STEBBINS, 1974; o “fusidn meristema-
tica” de SATTLER, 1978). Del primer caso son ejemplo los pétalos fusionados de la
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quilla por medio de pelos marginales interconectados en especies tales como Ulex
europaeus, Spartium junceum y Genista tinctoria, o por medio de compresion de
las capas epidérmicas en Genista pilosa, Lupinus affinis y Erythrina herbacea (para
una revision véase TUCKER, 1987, y referencias). En algunos casos, sin embargo,
dichas fusiones son inestables o temporales (v.g., Glycyrrhiza, Lathyrus y
Psoralea). El segundo tipo de fusion, la inferida, es la responsable de la formacion
de los tubos calicinales, los tubos estaminales (monadelfos y diadelfos), tubos esta-
minodiales, partes adnadas entre si, estipes carpelares y los hipantos. En todos los
casos, los componentes de cada uno de los 6rganos son inicialmente libres y sepa-
rados, pero llegan a fusionarse por el crecimiento intercalar que se produce por
debajo de sus bases comunes (TUCKER, 1987). En realidad, la mayor diversificacion
floral se produce tardiamente en el desarrollo de las flores (TUCKER, Lc.).

El caliz, 6rgano protector de la flor, es mayoritariamente gamosépalo, con una
clara tendencia hacia la zigomorfia, caracter que se considera especializado (Tuc-
KER, 1987). Esta zigomorfia es muy notoria en la corola (la llamada corola papilio-
nacea o amariposada), si bien existen innumerables variaciones en caracteristicas
tales como grado de unidn, torsion, elongacion, formacion de la ufia, proyecciones,
escultura, resupinacion y color. Los taxones apétalos son poco comunes entre las
leguminosas, bastante menos que aquellos en los que se ha producido una reduc-
cion hasta un solo pétalo (v.g., Swartzia y Ateleia; TUCKER, 1987).

El estandarte o pétalo mediano es la pieza de la corola que va a proteger al
resto de los pétalos en el estado de boton floral (prefloracion descendente), aunque
realmente los primeros pétalos en desarrollarse son los de la quilla (el estandarte es
el ultimo; TuckEeRr, 1987). Dicho pétalo posee simetria bilateral, mientras que las
dos alas y los dos pétalos de la quilla se desarrollan asimétricamente, aunque como
imagenes especulares. La fusion de los dos pétalos de la quilla ocurre en muchos
casos por una fusion marginal (TUCKER, 1987).

De importancia en la flor es también su escultura, es decir, el desarrollo de
auriculas, apéndices, arrugas transvenales, pliegues internervales en las piezas, y a
veces la interconexion de éstas entre si (v.g., alas y quilla). Concretamente, son las
alas los pétalos que muestran mayor variacién y practicamente los que han sido
mas estudiados (no existe escultura en Caesalpiniaceae y Mimosaceae). Dichos
pétalos tienen una triple funcion: 1) atraccion; 2) lugar de aterrizaje para los insec-
tos, y 3) palancas que deprimen y elevan a la quilla (STIRTON, 1981). En las tribus
presentes en Europa se ha demostrado la existencia de escultura en las Genisteae,
su ausencia en tribus como Psoraleae, Hedysareae, Trifolieae y Loteae; y en las
restantes tribus existen géneros con y sin escultura (STIRTON, 1981).

La escultura u ornamentacion se suele situar sobre todo en las regiones basal y
central de las alas (STIRTON, 1981), existiendo varios tipos diferentes: finamente
lamelada (v.g., tribu Bossiaeeae, Mirbelieae), lunada (v.g., Lupinus, Staura-
canthus), con lunas coalescentes (Argyrolobium), arrugas lameladas (Cytisus) y con
forma de fosetas (Gonocytisus). Sin embargo, las especies cuyas alas no poseen
escultura pueden encuadrarse en varios grupos: 1) con fosetas (v.g., Astragalus alo-
pecuroides); 2) sin fosetas (v.g., Robinia pseudacacia); 3) con engrosamientos y
arrugas en el margen superior (v.g., Canavalia virosa); 4) con engrosamientos
y una profunda depresion en el area de la auricula (v.g., Cyclopia aurescens), etc.
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Actualmente se sabe que las arrugas epidérmicas funcionan predominantemente
como soportes para las patas de los insectos, pero en especies donde no existe
escultura el pétalo entero llega a ser convoluto o posee bolsas, y en este caso las
fosetas sirven como cojinetes de empuje para forzar la entrada de los insectos poli-
nizadores. Las flores ornitofilas y quiropterofilas suelen estar exentas tanto de
esculturas como de fosetas en sus pétalos (STIRTON, 1981).

Desde el punto de vista de la orientacién floral, lo normal es que el estandarte
de la flor sea adaxial, situandose en la parte superior de la misma. Sin embargo,
existen casos donde las flores estan invertidas o resupinadas como consecuencia de
una torsion del pedicelo floral durante su elongacion, ocurriendo este fendmeno al
final del desarrollo (TUCKER, 1987). Consecuentemente, en estos casos, el estandar-
te se situa en el lado inferior de la flor, e indudablemente esta condicion va a facili-
tar ciertos tipos de polinizacion, habiéndose detectado dicho fenomeno en géneros
tales como Erythrina, Anthyllis, Galega, Lotus, Phaseolus, Trifolium, Ononis y
Sophora. Digno de mencion es también el caso de algunas especies de Ononis
(v.g., O. repens = O. spinosa, GOEBEL, 1931; O. spinosa, TUCKER, 1987) donde la
orientacion de sus flores es atipica si se compara con el caso anterior, pues la flor
solitaria de cada axila foliar esta orientada oblicuamente con su eje sagital mediano.
En otras ocasiones la torsion se produce tras la polinizacion, con lo que se desani-
ma a las abejas a realizar ulteriores visitas (SCHRIRE in TUCKER, 1987).

Color de la flor

Se trata de flores en general vistosas no solo por su forma, sino también por el
color de sus pétalos, que puede ser amarillo, naranja, blanco, rosa, purpura, violeta,
rojo, azul y verdoso, existiendo ademas diferencias en el patréon del ultravioleta
(UV). La coloracion es debida a los flavonoides, principalmente flavonas, flavono-
les y otros glicdsidos, mostrando estos compuestos menor diversidad en las partes
florales que en el resto de la planta; ellos, ademas, absorben fuertemente en el ran-
go del UV visible a los insectos y son los responsables de la absorcion del mismo
en las flores (KAy, 1987).

Las marcas absorbentes del UV en los pétalos, o bien los pétalos enteros, po-
drian ser interpretadas como guias con importancia en las flores amarillas melitofi-
las y zigomorficas. En algunos miembros (v.g., Genista, Lotus, Ononis, Ulex y
géneros relacionados) el estandarte a menudo refleja ampliamente el UV (a veces
existe una pequefia mancha en su base) contrastando con las alas y la quilla, que si
lo absorben. Posiblemente algunos de los patrones de UV mas complejos tanto de
alas como de la quilla estén relacionados con la posicion precisa y las acciones que
se requieren para la polinizacion (Kay, 1987). A algunas especies autdgamas anua-
les de flores pequefias parece faltarles el patron del UV en comparacion con sus
homologas alogamas (v.g., Vicia, Medicago). Sin embargo, especies de otros géne-
ros (v.g., Coronilla scorpioides, Lotus edulis, Ononis ornithopodioides, Scorpiurus
muricatus, etc.) si lo poseen, lo que podria relacionarse con la diferenciacion repro-
ductiva entre especies simpatricas (KAy, 1987). También a las especies ornitofilas
les faltan los patrones del UV, y muestran poca o ninguna reflectancia del mismo,
lo que viene a sugerir que a sus polinizadores les falta una efectiva vision UV.
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En algunas especies es conocido que sus flores poseen polimorfismo en el color
floral. Asi, COUDERC (1971) indica que en Anthyllis vulneraria el color de la corola
varia entre blanco, amarillo, rosa o rojo y que los factores responsables de dicho
polimorfismo son la iluminacion y/o la temperatura. En el caso de Lotus cornicula-
tus, también se reconocen dos morfos en funcion del color de los pétalos de la qui-
lla (uno con pico amarillo claro y otro con pico amarillo oscuro), diferencia que
esta determinada por un par de alelos en un simple locus, siendo el morfo de quilla
oscura generalmente mas raro cerca de las costas atlanticas y Mar del Norte, y mas
frecuente en zonas montanas (para una revision, véase CRAWFORD & JONES, 1988a),
habiéndose demostrado, ademas, que dicho morfo suele ser mas comun bajo condi-
ciones de vegetacion densa (CRAWFORD & JONES, 1988b). Sin embargo, son tam-
bién conocidos casos de especies cuyas flores experimentan cambios de coloracion
a consecuencia de la polinizacion (v.g., algunas especies de Lupinus sp., GORI,
1983, 1989; ScHAAL & LEVERICH, 1980; STEAD & REID, 1990, entre otros), o de
polinizacion y edad de la flor al mismo tiempo (v.g., Lupinus pilosus, NE'EMAN &
NESHER, 1995). Este seria un fenomeno que a modo de sefial trata de evitar la visita
de las abejas a flores ya polinizadas, una perfeccion mas de la flor papilionacea,
aunque no exclusiva de ella.

Verticilos sexuales

El androceo es pentamero y se compone de dos verticilos alternantes, aunque a
veces puede haber mayor nimero (v.g., Cyathostegia). En algunos casos pueden
existir anteras dimorficas (v.g., Genista, Ononis, Psoraleae), difiriendo los miem-
bros de los dos verticilos en el tamafio, forma, union de los filamentos, dilatacion y
periodo de dehiscencia. Los estambres portando pelos en las anteras son bastante
infrecuentes (v.g., Harleyodendron en Swartziae, Spartium y Gonocytisus en
Genisteae y Crotalaria en Crotalarieae; POLHILL, 1976).

De importancia en el androceo es la fusion de los estambres, que normalmente
se produce por concrescencia congénita (son inicialmente libres en sus primeras
etapas). Asi, aunque a veces los estambres son libres (v.g., tribu Swartzieae,
Sophoreae y Thermopsideae), 1o normal es que se unan por sus filamentos forman-
do un fasciculo de 9 (diadelfia) 6 10 (monadelfia) estambres, fusion que tanto en un
caso como en otro se produce por un crecimiento zonal o intercalar subyacente a
las bases de los 9 6 10 estambres (TUCKER, 1987, 1989). No obstante, TUCKER (I.c.)
reconoce un tercer tipo, la pseudomonadelfia, que se caracteriza por ser un andro-
ceo diadelfo justo hasta el final del desarrollo, momento en el cual el 10° filamento
se sitia de manera adpresa y adherente a los filamentos adyacentes por fusion mar-
ginal superficial, involucrando generalmente capas epidérmicas y creandose un par
de orificios o ventanas en la base (TUCKER, 1989). Este fendmeno se conoce actual-
mente en 60 géneros de 10 tribus (v.g., Robinia, Psoralea, Cullen, Onobrychis,
Lathyrus, Pisum, Vicia, Trifolium, Trigonella, Medicago, etc.; TUCKER, 1989;
RODRIGUEZ-RIANO & al., 1999), se considera derivado de la diadelfia, y parece
haber surgido en las diez tribus de modo paralelo. De acuerdo con TUCKER (1989)
lo normal es encontrar géneros con diadelfia y pseudomonadelfia como condicio-
nes alternantes en sus especies, siendo extremadamente raros los géneros con
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monadelfia y pseudomonadelfia al unisono (v.g., deschynomene, Desmodium y
Erythrina, donde también se da diadelfia).

En el caso de Psoralea pinnata, TUCKER (1987) indica otro tipo de pseudoma-
delfia que se reconoce por la falta de orificios basales; sin embargo, este tipo de
pseudomonadelfia no es mencionada en su revision posterior (TUCKER, 1989).

Cualquiera que sea el tipo de androceo, la fusion de los estambres en esta fami-
lia posee una importante ventaja adaptativa (POLHILL & al., 1981), al fortalecer la
flor y limitar el rango de polinizadores que pueden trabajar en ella. Muchos ejem-
plos de fusion estan asociados especificamente con los mecanismos de poliniza-
cién, probablemente como resultado de coevolucidn, aunque no se sabe si estan
correlacionados (TUCKER, 1987).

La morfologia de los estambres puede variar notablemente de unas especies a
otras, tal y como puede constatarse, por ejemplo, en las Vicieae, donde los filamen-
tos estaminales pueden ser lineares o dilatados; el tubo estaminal puede ser oblicuo
o truncado, etc. (GUNN & KLUVE, 1976). De igual forma, las anteras pueden ser
basifijas o dorsifijas (versatiles), pudiendo darse ambas condiciones en un androceo
dimérfico (v.g., Genista). Se trata de anteras generalmente tetrasporangiadas (oca-
sionalmente bisporangiadas en Trifolium) con tapete secretor (PRAKASH, 1987) y
dispersion del polen en monadas. Desde el punto de vista citologico, este polen es
mayoritariamente de tipo binucleado (BREWBAKER, 1967), aunque se ha citado el
tipo trinucleado como una anormalidad en Clitoria y Milletia (véase revision en
PrAKASH, 1987).

Respecto del aparato sexual femenino, tanto en esta familia como en el orden
Fabales en general, consta de un solo carpelo, aunque existen algunas fabaceas con
gineceo multicarpelar (v.g., tribu Swartzieae y en algunos mutantes de Lupinus
angustifolius y Pisum sativum). Segun TUCKER (1987), tanto el estilo como el estig-
ma aparecen muy tardiamente en el desarrollo del gineceo.

Los carpelos varian enormemente en forma, tamafio y otras caracteristicas en
la antesis, pudiendo ser rectos o recurvados, glabros o pelosos, sésiles o largamente
estipitados, etc. En relacion con el estilo, su variabilidad es grande en cuanto a
tamafio y morfologia, teniendo importancia taxonémica, si bien no existen datos
publicados para la mayoria de las especies. Puede ser recto, algo curvado o marca-
damente reflejo (SHIVANNA & OWENS, 1989). En la tribu Vicieae, GUNN & KLUVE
(1976) realizan una clasificacion de los estilos atendiendo a su caracter glabro, gla-
brescente o pubescente, y en este ultimo caso en funcion de la disposicion de los
pelos sobre el mismo (con cepillo apical adaxial, con cepillo apical abaxial, con
cepillo rodeando todo el apice, etc.), la forma de su parte superior (linear, ancho,
espatulado, surcado, torcido), etc. (véase también ENDO & OHASHI, 1995). También
con fines taxondmicos POLHILL (1976) distingue en las Genisteae s.l. varios tipos
de estilos. En todos los casos se trata de homostilia, siendo la heterostilia un feno-
meno raro (v.g., Erythrina montana, HERNANDEZ, 1982).

El estilo puede ser uniforme en grosor a lo largo de toda su longitud o estre-
charse gradualmente desde el ovario hasta el estigma. En algunos taxones (v.g.,
Phaseoleae) el estilo estd engrosado en la zona media o hacia la parte distal para
formar una estructura llamada entasis (sin traduccion castellana; SHIVANNA &
OWENS, 1989), estructura que segiin OWENS & STIRTON (1989) es una caracteristica
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comun de las Fabaceae, especialmente en grupos cuyos ovarios producen 1 6 2
semillas (v.g., Trifolium), pudiendo variar en forma, tamafio y posicion. Se piensa
que dicha estructura puede funcionar como un lugar de inhibicion de los tubos poli-
nicos autoincompatibles (HESLOP-HARRISON & HESLOP-HARRISON, 1982), o como
una obstrucciéon mecanica resultante de tejidos endurecidos. También podria pro-
porcionar refuerzo fisico a la columna estaminal en el punto de flexion del pistilo y
del androceo (OWENS & STIRTON, 1989). Internamente, el estilo es basicamente
intermedio entre el de tipo hueco y el de tipo solido (SHIVANNA & OWENS, 1989).
Su parte superior es irregular y se desarrolla lisigenamente durante la ontogenia
debido a la degeneracion de las células del centro del tejido transmisor que es soli-
do, mientras que su parte inferior es regular y esta bordeada por células glandulares
(SHIVANNA & OWENS, 1989).

La parte receptiva del gineceo, el estigma, puede variar de unos taxones a
otros. Es terminal en unos géneros (v.g., Trifolium, Arachis, Phaseolus), bifido en
otros (v.g., Lotus berthelotii), pequefio (v.g., Sophoreae), capitado o aplanado y
claramente delimitado del estilo (v.g., Phaseoleae, Vicieae, Trifolieae), con superfi-
cie fina (v.g., Trifolium, Medicago) o cubierta de papilas unicelulares (v.g., Meli-
lotus, Vicia, Trigonella) o pluricelulares (v.g., Arachis; SHIVANNA & OWENS, 1989),
etc. Su morfologia se considera de gran valor en la separacion de tdxones, algo que
fue enfatizado por ENDO & OHASHI (1995) en el género Vicia y por GUNN & KLUVE
(1976) en las Vicieae. En esta tribu dichos autores distinguieron varios tipos en fun-
cion de la forma (v.g., estigma globoso, conico, disciforme, aplanado adaxialmente,
redondeado adaxialmente, conico adaxialmente, linear, redondeado con dos partes,
atenuado con dos partes) y en funcion de su posicion los clasificaron en apicales
(todos los géneros) o en adaxiales (algunos Lathyrus). Algo semejante realizaron
SMALL & BROOKES (1983) en la tribu Trifolieae o POLHILL (1976) y LOPEZ & al.
(1999) en Genisteae s.1.

Por su estructura, se distinguen basicamente dos tipos de estigma en las
Fabaceae: estigma humedo y estigma seco. El primero se caracteriza por presen-
tar papilas pequefias y medianas que producen un exudado copioso, que es retenido
debajo de la cuticula estigmatica y liberado a la superficie una vez que se rompe
dicha cuticula (HESLOP-HARRISON & SHIVANNA, 1977). El estigma seco, por contra,
no produce exudado o lo hace solo en cantidad limitada y confinada a los intersti-
cios de las papilas (SHIVANNA & OWENS, 1989). Poseen estigmas de tipo humedo
géneros como Astragalus, Galega, Hedysarum, Lathyrus, Lotus, Lupinus,
Medicago, Melilotus, Onobrychis, Ononis, Psoralea, Trifolium, Vicia, etc. (vide
HESLOP-HARRISON & SHIVANNA, 1977). Los estigmas, de tipo seco, mas infrecuen-
tes en la familia, aparecen en Thermopsideae, Mirbelieae y algunas Genisteae
(Cytisus villosus, Laburnum anagyroides; OWENS & STIRTON, 1989; SHIVANNA &
OWENS, 1989; C. striatus, C. multiflorus, Retama sphaerocarpa, obser. pers.), tri-
bus donde no se reconoce exudado ni siquiera con el microscopio electronico de
barrido, aunque como SHIVANNA & OWENS (/.c.) comentan, la presencia de pelos no
receptivos alrededor del estigma podria haber obscurecido la superficie receptiva.

En el estigma de tipo himedo, la ruptura de la cuticula se produce normal-
mente a través de la polinizacion, liberandose un exudado que estimulara la germi-
nacién del polen (v.g., Medicago sativa, Phaseolus y Trifolium; revision en
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TUCKER, 1987). No obstante, en algunos casos dicha rotura se puede producir sin la
visita de los insectos, por ejemplo a través de la torsion explosiva de los pétalos
(v.g., en Indigofera; OWENS & STIRTON, 1989), o durante el desarrollo del estigma.
Si la cuticula queda intacta, en realidad dicha estructura podria actuar como una
barrera frente a la accion del polen propio (SHIVANNA & OWENS, 1989). En el estig-
ma de tipo seco lo que se suele observar es una pelicula en la que se han detectado
esterasas (SHIVANNA & OWENS, 1989).

Desde el punto de vista bioquimico, el exudado estigmatico suele estar consti-
tuido por gran cantidad de gotitas lipidicas, siendo el exudado grasiento y viscoso
(para una revision véase SHIVANNA & OWENS, 1989), conteniendo también protei-
nas, esterasas no especificas y fosfatasas acidas (GHOSH & SHIVANNA, 1982).
También se ha indicado la presencia de sacarosa y glucosa con trazas de arabinosa
y galactosa, y dos tipos de glicoproteinas en Trifolium (HESLOP-HARRISON & HES-
LOP-HARRISON, 1982).

En relacion al periodo de receptividad estigmatica, de gran importancia para la
polinizacion, hay que sefialar su gran variabilidad de unos tdxones a otros. En algu-
nas especies, el estigma es receptivo 1-3 dias antes de la antesis, incluso en especies
sin exudado o con poco exudado estigmatico; en otras, en las que el exudado se
mantiene intacto debajo de la cuticula hasta la antesis, el estigma solo es receptivo
después de que la cuticula se ha roto por medio de la polinizacion (SHIVANNA &
OWENS, 1989) o cualquier otro mecanismo perturbador. Se piensa ademas que en
todos los taxones en los que el exudado es abundante, su disponibilidad parece esen-
cial para la hidrataciéon y germinacion del polen (SHIVANNA & OWENS, 1989).

Finalmente, respecto a los primordios seminales, debe sefialarse que en la
familia los hay anatropos, hemianatropos o anfitropos y campildtropos, siempre
bitégmicos y crasinucelados, y con el micrdpilo generalmente formado por los dos
tegumentos (PRAKASH, 1987). En algunos taxones el funiculo puede dar origen a un
arilo y en otros se ha demostrado la presencia de un tejido de pared gruesa por
debajo del saco embrionario (hipostasa o barrera tisular), que se supone que actla
como una barrera a la invasion del endosperma en etapas tardias. El saco embriona-
rio posee un desarrollo de tipo Polygonum, con presencia de almidon a veces muy
copioso y que persiste tras la fertilizacion.

Recompensas florales y mecanismos de presentacion del polen

Nectar

En muchas Fabaceae se oferta néctar como recompensa, que es secretado por
un nectario situado generalmente en las partes mas internas de la base de los fila-
mentos estaminales y que se acumula en el espacio creado entre los estambres y el
pistilo (MULLER, 1883). El acceso a dicho liquido azucarado se produce a través del
espacio creado por uno de los 10 estambres, que origina dos entradas en su base,
por lo que en principio podria pensarse que solo las especies con androceo diadelfo
son nectariferas, lo que no siempre es asi (RODRIGUEZ-RIANO & al., 1999).

Respecto a los nectarios, BONNIER (1879) podria ser considerado como pionero
al estudiar unos 20 géneros de esta familia, dividiéndolos en tres tipos: 1) tipo
Vicia; 2) tipo Robinia, y 3) tipo Cytisus, todos ellos, segiin el autor, con los tejidos
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nectariferos situados entre los estambres y los carpelos. En el primer tipo (v.g.,
V. sativa) existe un anillo nectarifero cuyo maximo desarrollo aparece en el lado
carenal, opuesto al estambre libre (= estambre vexilar) y esta cubierto de estomas.
Dentro de ese tipo también se incluye Phaseolus, con un desarrollo mas diferencia-
do que en Vicia,; Lathyrus pratensis, con desarrollo mas simple, y Orobus tubero-
sus (= Lathyrus montanus), que posee un anillo muy reducido con estomas menos
numerosos que en las especies precedentes. En el segundo tipo (Robinia) el tejido
nectarifero ocupa una gran superficie de parénquima situado entre los fasciculos de
los estambres, los carpelos y la superficie externa; esta provisto también de estomas
y llega a producir una gran cantidad de néctar, que es muy buscado por los hime-
nopteros. También dentro de ese tipo se incluye Lotus corniculatus y otra serie de
especies. En el tercer tipo (Cytisus), tipico de especies monadelfas, las materias
azucaradas poseen un mayor desarrollo en el lado del estandarte. En Cytisus labur-
num (= Laburnum anagyroides), la acumulacion de azicares se realiza en la base
del tubo estaminal, que posee un hinchamiento especialmente en su parénquima
externo, donde las células son mucho menos alargadas; su epidermis esta despro-
vista de estomas y presenta una reducida o nula produccion de microscopicas goti-
tas azucaradas. Segiin BONNIER (I.c.), y en contra de la opinion de MULLER (1883),
algo andlogo aparece en Ulex europaeus y en Sarothamnus scoparius (= Cytisus
scoparius), en cuyas flores el liquido azucarado se emite a través de diminutas goti-
tas por la cara externa del tubo estaminal (sobre todo hacia la base) e incluso en la
segunda especie hay una acumulacion de azlicares en los sépalos y a veces emision
de pequefias gotitas en su cara interna (parecido comportamiento presentarian
Genista sagittalis, G. anglica, Spartium junceum y Calycotome spinosa). A este
tipo de tejidos los bautiza con el nombre de “nectarios sin néctar” (BONNIER,
1879: 76).

Desde entonces no se han realizado muchos estudios sobre los nectarios de las
Fabaceae, y los mas comunes, entre los analizados hasta ahora, son discoideos
(= anulares) y aparecen rodeando la base del carpelo. Suelen estar asociados con el
tubo estaminal, pueden tener hasta 10 16bulos, estan usualmente vascularizados y la
mayoria de ellos poseen estomas, al menos en las Phaseoleae, que han sido las mas
estudiadas (WADDLE & LERSTEN, 1973). Ademas, en esta tribu los nectarios son
interpretados como una excrecencia del receptaculo y no como un verticilo estami-
nal reducido. En el caso de la alfalfa (Medicago sativa) el nectario, que también es
de tipo anular, se compone de varias capas de células sustentadas por haces vascu-
lares conteniendo xilema y floema, con estomas permanentemente abiertos que
funcionan en la secrecion del néctar. Concretamente, los clones que poseen mayor
nimero de estomas son también los mas productores (TEUBER & al., 1980).

Por su contenido, el néctar de la mayoria de las Fabaceae analizadas hasta ahora
es rico en azucares, mas concretamente dominante en sacarosa (FURGALA & al.,
1958; SHERBROOKE & SCHEERENS, 1979; SOUTHWICK & al., 1981; BAKER & BAKER,
1983; GOTTSBERGER & al., 1984; RUSTERHOLZ & ERHARDT, 1998), y, por tanto, muy
apreciado por abejas meliferas y abejorros, que son los polinizadores mas frecuen-
tes. Sin embargo, en especies visitadas por otros polinizadores, el cociente sacaro-
sa/hexosa puede variar: asi las especies de Erythrina que son polinizadas por coli-
bries poseen néctar moderadamente rico en sacarosa, pero las que son polinizadas
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por otras aves lo poseen pobre en sacarosa (bajo cociente sacarosa’hexosa; BAKER &
BAKER, 1983). Respecto a otros componentes del néctar, hay que indicar que en las
pocas especies en las que se ha analizado se sabe que contiene una moderada canti-
dad de aminoacidos (HERRERA, 1989, en cuatro especies andaluzas), principalmente
alanina, arginina, leucina y serina (v.g., Lotus corniculatus, Trifolium repens; BAKER
& BAKER, 1977). GOTTSBERGER & al. (1984) indican una moderada cantidad de ami-
noacidos en Crotalaria anagyroides (65,95 mg/ml néctar, melitdfila) y una elevada
cantidad para Erythrina crista-galli (1890,9 mg/ml néctar, ornitofila).

En algunas especies existen también nectarios extraflorales, que pueden loca-
lizarse en partes muy diferentes de la planta, como por ejemplo en las estipulas
(Lotus, Hippocrepis, Vicia, Erythrina), en el nervio central del envés de los foliolos
basales (Sesbania), caliz, en las axilas foliares y en la inflorescencia (Canavalia),
etcétera (véase revision en MCKEY, 1989). Dichos nectarios son muy atractivos
para insectos como las hormigas, llegandose a establecer a veces relaciones muy
estrechas entre ambos tipos de organismos (BEATTIE, 1985). Ademas, se sabe que
en las especies de vida corta las hormigas tienen funciones relacionadas con la pro-
teccion de las partes reproductivas, mientras que en las especies lefiosas protegen
mayoritariamente a las hojas mas jovenes (MCKEY, 1989) o las partes vegetativas
en general (v.g., en Vicia), disminuyendo la cantidad de herbivoros sobre las plan-
tas (KOPTUR, 1979).

Polen y mecanismos de presentacion

Las flores de las Fabaceae no solo son visitadas por el néctar, sino también por
el alto contenido proteico de su polen (LEPPIK, 1966; DAY & al., 1990). En un estu-
dio reciente (RASHEED & HARDER, 1997) se ha indicado que el contenido proteico
del polen (en mg de proteina/g de polen) de tres especies de Fabaceae era mayor
que el de otras especies conviviendo en la misma comunidad, y a su vez varias
especies de abejorros (Bombus) colectaban polen con mas frecuencia en flores de
especies poliniferas (v.g., Lupinus sericeus) que en las de especies nectariferas
(v.g., Vicia americana, Oxytropis monticola), probablemente por el mayor conteni-
do de proteinas de las primeras frente a las segundas. Se trata, en general, de polen
pobre en almidon y rico en lipidos (BAKER & BAKER, 1979).

Respecto a la cantidad de polen que llegan a producir las flores de las
Fabaceae hay varios estudios que indican que la mayoria de las Genisteae suelen
ser altamente productoras (por contra son poco nectariferas; HERRERA, 1985; ARRO-
YO, 1981; J. ARROYO, 1988a; LOPEZ & al., 1999), mientras que otros grupos (v.g.,
Trifolium, MuNoz, 1990; Vicia, ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997), si bien producen
bastante cantidad de polen, son mayoritariamente nectariferos.

A pesar de la marcada similaridad de las flores papilionaceas existe una notable
variabilidad en los mecanismos especiales de presentacion del polen (LEPPIK,
1966). Estos son conocidos desde DELPINO (1868), reconociéndose basicamente
cuatro tipos principales (véase también ARROYO, 1981):

1. Mecanismo valvular: Los estambres y el estigma emergen de la carena o
quilla mientras persiste la presion del polinizador, y las alas se desplazan hacia aba-
jo para facilitarle la busqueda del nectario intraestaminal (si es que existe) situado
en la base del ovario, volviendo las piezas florales después a su posicion original.
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Las flores con este mecanismo pueden recibir varias visitas de los polinizadores.
Este mecanismo se presenta en Cytisus, Melilotus, Trifolium, Galega, Onobrychis,
Astragalus, Ornithopus 'y Hedysarum.

2. Mecanismo de piston: Los extremos de los filamentos estan engrosados
apicalmente y van expulsando el polen de sus anteras en pequefias cantidades hacia
la punta de la quilla, cuyos margenes estan soldados en toda su longitud excepto en
la parte superior, donde existe un pequeno orificio. También aqui se necesitan
varias visitas para que la polinizacion sea efectiva. Aparece en Lotus, Anthyllis,
Tetragonolobus, Hippocrepis, Ononis, Lupinus y Coronilla. Suele estar asociado
con la presencia de anteras dimorficas (ARROYO, 1981).

3. Mecanismo de cepillo estilar: Un cepillo de pelos en el estilo se encarga de
recoger o barrer el polen en pequenas cantidades del apice de la quilla. También
se necesitan varias visitas. Aparece en Lathyrus, Phaseolus, Pisum, Vicia, Lens,
Robinia y Galegeae.

4. Mecanismo explosivo: Los estambres y el pistilo estan sometidos a una
gran tension bajo la quilla y son expulsados violentamente cuando el polinizador
ejerce presion sobre las alas y la quilla. En este caso solo es efectiva una visita.
Aparece en Medicago, Genista, Ulex 'y Cytisus scoparius.

En el primer tipo, alas y quilla pueden estar desde libres a moderadamente
interconectadas, mientras que en los restantes ambas llegan a estar interconectadas
por medio de auriculas, fosas o arrugas. En todos estos casos, el contacto del estig-
ma y del polen se produce a través de la parte inferior del cuerpo del insecto (poli-
nizacion esternotribica), ya que la columna reproductiva se encuentra alojada en la
quilla, y las flores suelen ser mas o menos horizontales (excepto, por ejemplo, en
Cytisus scoparius). Por tanto, el polen sera recolectado mas rapidamente y mas
convenientemente por aquellos himendpteros que posean pelos abdominales. No
obstante, en Cytisus scoparius, tanto la parte dorsal como ventral del insecto son
espolvoreadas con polen (polinizacion esternotribica y nototribica; MULLER, 1883).
Ademas, segun ARROYO (1981), de todos los mecanismos mencionados el mas
avanzado es el de tipo explosivo, pero recientemente LOPEZ & al. (1999) han distin-
guido dos subtipos dentro del mismo: a) especializado, y ) no especializado, en
funcion de que el polen sea aplicado de manera nototribica y esternotribica al cuer-
po del insecto o solo de modo esternotribico, respectivamente. Ejemplos del primer
caso se dan en Cytisus striatus, C. scoparius, C. grandiflorus y C. arboreus, y del
segundo, en algunas especies de Genista y Spartium (LOPEZ & al., l.c.).

De acuerdo con ARROYO (1981) las flores que presentan mecanismo explosivo
secretan a veces grandes cantidades de néctar (v.g., Medicago posee dicho meca-
nismo y es nectarifero; SMALL, 1988) y dicho mecanismo habria evolucionado en
flores en las que el recurso primario es el néctar y no el polen, pues la liberacion de
gran cantidad de polen sobre el cuerpo del vector no favorece una coleccion efecti-
va del mismo en su cuerpo. Pero, curiosamente, este mecanismo esta asociado con
la pérdida de secrecion de néctar en las Genisteae, ya que el néctar no es ofertado
en la mayoria de sus taxones (ARROYO, 1981; LOPEZ & al., 1999).

Parece claro que la evolucion floral en las Fabaceae esta caracterizada por una
tendencia hacia la eficiencia en la economia de polen y de néctar, lo que ha propicia-
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do una seleccion gradual de polinizadores cada vez mas sofisticados y la eliminacion
de vectores no especializados (ARROYO, 1981); la mas alta expresion de tales avan-
ces se da en las flores papilionaceas con mecanismos explosivos de polen.

Las flores de las fabaceas estan tan especializadas (LEPPIK, 1966) que en su
mayoria van a ser accesibles solo a polinizadores del grupo de los himenopteros
(MULLER, 1883), especialmente abejas (4Apideae) y abejorros (Bombideae). Son,
pues, flores melitofilas, que podrian ser clasificadas como “generalistas”, ya que
participan en su polinizacion un amplio rango de Apoideae (ARROYO, 1981). Solo
algunas fabaceas son visitadas casi exclusivamente por grandes himendpteros poli-
lécticos como Xylocopa, Apis, Centris y Bombus, género este Gltimo muy importan-
te como polinizador en las fabaceas del hemisferio Norte, y que parece haber sido
responsable del desarrollo selectivo de flores largas y estrechas en Trifolium y otros
géneros (ARROYO, 1981). Sin embargo, también se sabe que en muchas ocasiones
tanto Apis mellifera como distintas especies del género Bombus pueden actuar como
ladrones de néctar en algunas Fabaceae. Aunque generalmente se acepta que los
ladrones de néctar no conllevan a la polinizacion de las flores, también se conocen
casos en los que se ha demostrado que no tienen efectos perjudiciales (WIJBRANDI &
al., 1984). Algunos ladrones de néctar (v.g., Bombus) pueden visitar a las flores de
las mismas especies para recolectar polen, y por tanto desarrollar la polinizacion e
incluso en otros casos se ha demostrado un incremento en la formacion de semillas
en especies autocompatibles, simplemente a consecuencia de los movimientos ejer-
cidos por aquéllos durante el robo (véase revision en INOUYE, 1983).

A pesar del aspecto “amariposado” de sus corolas, las Fabaceae no suelen ser
visitadas por mariposas diurnas, aunque RUSTERHOLZ & ERHARDT (1998) citan que
Trifolium pratense y Lotus corniculatus suelen ser visitadas por mariposas (entre
otros insectos) en herbazales calizos de las montafias del Jura. El resto de insectos,
tampoco parecen haber tenido una influencia selectiva significativa en la evolucion
de la flor de estas plantas, conociéndose muy pocos casos de polinizacion por hor-
migas (v.g., Voandzeia subterranea en Ghana; Doku, 1968) o por coledpteros suc-
cionadores de néctar (en Australia, Aotus lanigera; ARMSTRONG in ARROYO, 1981).
No obstante, en algunas especies melitofilas, ciertos lepidopteros y dipteros de lar-
gas proboscides pueden actuar como ladrones de néctar (v.g., en Onobrychis,
Lotus, Medicago; MULLER, 1883).

Respecto a los vertebrados, la polinizacion por aves ha evolucionado paralela-
mente en diferentes grupos de fabaceas (v.g., tribus Millettieae, Sesbanieae,
Galegeae, Vicieae, Mirbelieae, Bossieae, Loteae, Brongniarteae y Crotalarieae;
ARROYO, 1981), alcanzando su maximo apogeo en Sophoreae y Phaseoleae. Desde
el punto de vista geografico, su mayor diversidad se localiza en las zonas tropicales
de Sudamérica, Australia, Nueva Zelanda, Surafrica y Madagascar (ARROYO,
1981), existiendo pocas fabaceas ornitofilas en el O de Norteamérica (v.g.,
Astragalus coccineus, Lotus rigidus, Lathyrus splendens). VOGEL & al. (1984) indi-
can a Anagyris latifolia como una especie con sindrome de ornitofilia.

Otro tipo de polinizacion llevada a cabo por vertebrados es la quiropterofilia,
bastante infrecuente en las Fabaceae, y conocida solo en una especie del género
Alexa de América y en varias del género Mucuna, tanto del Nuevo como del Viejo
Mundo (BAKER, 1970; VAN DER PiiL, 1941). Finalmente, en relacion con la polini-
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zacion abiotica, sefialaremos que solo se conoce un caso de anemofilia (Ateleia her-
bert-smithii; JANZEN, 1989).

Sistemas de reproduccion

En términos de reproduccion, la mayoria de las especies investigadas hasta la
fecha son autocompatibles. La autoincompatibilidad (en adelante, Al), indicada
solo para unos pocos taxones (71 taxones de los 321 investigados) es homomorfica,
de tipo gametofitico y esta gobernada por alelos multiples de un solo locus (ARRO-
YO, 1981). Se trata de un tipo de Al que no afecta a la germinacion de los granos de
polen (no obstante, véase SANGDUEN & al., 1983, en Medicago sp.), siendo el creci-
miento de los tubos polinicos inhibido en el estilo.

En comparacion con las otras dos familias de leguminosas, la Al es proporcio-
nalmente menos frecuente en las Fabaceae. En las tres familias, la mayor frecuen-
cia de la Al suele darse en grupos lefiosos (ARROYO, 1981), por lo que si se acepta
que los grupos herbaceos son derivados, entonces es evidente que la pérdida de Al
ha ocurrido en numerosas ocasiones en las leguminosas. Ademas, la mayor propor-
cion de especies autocompatibles (AC) en las Fabaceae seria claramente un reflejo
de su mayor tendencia al habito herbaceo. Las Trifolieae del hemisferio Norte, aun-
que predominantemente herbaceas, parecen haber retenido la Al en mayor grado
que las otras tribus herbaceas. En general, las fabaceas herbaceas de las zonas tro-
picales como conjunto son menos Al que sus equivalentes septentrionales (ARRO-
YO, 1981).

Sin embargo, en muchos casos la Al no es completamente efectiva para preve-
nir la autofertilizacion, pues se pueden producir algunas semillas en ausencia de
polen alogamo (BUBAR, 1958). También se ha sefialado que en algunas especies Al
no todos los primordios seminales contenidos en un mismo ovario se desarrollan de
manera uniforme, por lo que se piensa que esto sea un modo de compensar la varia-
bilidad en el momento de la polinizacion de los insectos (BUBAR, 1958). De igual
manera, no todas las especies AC se autofecundan, pues para que haya germinacion
del polen propio sobre el estigma es necesaria la ruptura de su cuticula o pelicula
estigmatica.

A pesar de la frecuencia de AC, las flores pueden recurrir a la dicogamia como
medio de favorecer la xenogamia y evitar la autogamia. Tradicionalmente se ha indi-
cado la existencia de proterandria en esta familia (WILLEMSTEIN, 1987; DAFNI,
1992), ya que en muchos de sus representantes la dehiscencia de las anteras se suele
producir generalmente antes de la apertura de la flor (v.g., Anthyllis vulneraria, Cou-
DERC, 1971; Coronilla emerus, Genista tinctoria, FAEGRI & VAN DER PuL, 1979;
Lupinus texensis, SCHAAL & LEVERICH, 1980; Lupinus nanus, KArROLY, 1992). En
otros casos se ha indicado proterandria incompleta (algunas especies de Astragalus,
KARRON, 1989), pero también homogamia en muchos taxones (4stragalus depres-
sus, Trifolium medium, Cytisus scoparius, Erythrina crista-galli, Phaseolus multiflo-
rus, FAEGRI & VAN DER PuL, 1979). La dehiscencia de las anteras es muy prematura
en muchos casos (observ. pers.) y, por tanto, se suele hablar de proterandria morfo-
logica, pero en realidad dicho aspecto habria que analizarlo cuidadosamente con vis-
tas al conocimiento reproductivo de las especies, pues en unas pocas de ellas ya se
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ha apuntado la existencia de homogamia funcional, al ser el polen viable al mismo
tiempo que el estigma estd receptivo (v.g., Lathyrus japonicus, ASMUSSEN, 1993;
Cytisus striatus, C. multiflorus y Retama sphaerocarpa; RODRIGUEZ-RIANO, 1997;
RODRIGUEZ-RIANO & al., en prensa, b).

No obstante, la autogamia es también bastante comun (ARROYO, 1981), mas
frecuente incluso de lo que se sospechaba inicialmente (EAsT, 1940). En algunas
especies, este tipo de reproduccion se facilita por ruptura automatica de la membra-
na estigmatica (v.g., Lotus ornithopodioides y L. divaricatus; BUBAR, 1958) y es
obviamente obligada en las leguminosas cleistogamas, en las cuales faltan pétalos y
exhiben una precoz germinacion de los granos de polen, a veces formadas como
respuesta a las temperaturas frias (ARROYO, 1981). En Ononis alopecuroides las
flores casmogamas se producen durante el verano, mientras que las cleistogamas,
mas pequefias, suelen producirse en otofio (UPHOF, 1938, in ARROYO, 1981). Otros
ejemplos de dimorfismo floral con produccion de flores cleistogamas y casmoga-
mas en el mismo individuo se dan en especies de los géneros Amphicarpa, Glycine,
Lathyrus, Lespedeza, Tephrosia, Vicia, Ononis, etc. (véase LORD, 1981).

En otras ocasiones puede darse autogamia en estado de boton floral (cleistogamia
de boton), como por ejemplo en Hippocrepis (DOMINGUEZ & GIBBS, 1975) y en
Scorpiurus (DOMINGUEZ & GALIANO, 1974). La anficarpia, o ultima expresion de la
autogamia se da en Vicia, Amphicarpa y Trifolium (ARROYO, 1981); también es fre-
cuente la autogamia en especies geocarpicas (v.g., en Astragalus, Trigonella, Trifo-
lium y Arachis). En todo caso, es digno de mencion que las fabaceas autdgamas en
comparacion con sus parientes alogamos, suelen poseer flores de reducido tamario.

Respecto a la unisexualidad, solo se conoce hasta ahora en Ateleia herbert-
smithii, dioica (JANZEN, 1989). Sin embargo, existen algunos casos conocidos de
esterilidad masculina en la familia, bien controlada por genes recesivos (v.g., Vigna
unguiculata; RACHIE & al., 1975), bien por factores citoplasmaticos (v.g., Vi-
cia faba; THIELLEMENT, 1977), bien por interaccion de ambos (v.g., Lathyrus sati-
vus; CHEKALIN, 1973). COUDERC (1974) también localizé individuos aislados de
Anthyllis vulneraria con esterilidad masculina.

En realidad, existen pocos casos de andromonoecia en las Fabaceae (v.g., en
Erythrina leptorhiza; HERNANDEZ & TOLEDO in ARROYO, 1981), lo que puede ser
interpretado como una estrategia para incrementar el cociente polen/6vulos cuando
la actividad de los polinizadores es baja. Ademas, con la visita del polinizador se
garantiza el transporte de mayor cantidad de polen, lo que asegura el mantenimien-
to de un determinado nivel de produccion de semillas (ARROYO, 1981). Aparte de la
andromonoecia, expresada morfolégicamente, también podria existir esterilidad
femenina de manera criptica, por ejemplo con degeneracion de los sacos embriona-
rios (v.g., en Albizia lebbek; ARROYO, 1981) variando dentro y entre poblaciones.

Finalmente, debe indicarse que la apomixis es rara (solo conocida en Anthyllis
vulneraria; COUDERC, 1971) y que desde el punto de vista embrioldgico, la fertiliza-
cion del saco embrionario es de tipo porogamico, involucrando a veces en Arachis
solo a uno de los gametos, lo que conduce a la aborcion de la semilla. El desarrollo
del endosperma es de tipo nuclear, y en la mayoria de las especies estudiadas es casi
completamente absorbido, persistiendo en forma de una o dos capas de células en la
semilla (PRAKASH, 1987). La poliembrionia es relativamente rara, siendo esporadica
en Arachis, Sophora o Trifolium, entre otros (revision in PRAKASH, 1987).






MATERIAL Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

La zona de estudio esta situada en el centro-oeste de Espafia (region de
Extremadura), ocupa una extension de 41.604,85 km’ y queda enmarcada entre el
Sistema Central al norte (altura méaxima: 2.401 m) y la Sierra Morena al sur (altura
maxima: 1.104 m), existiendo entre ambos una extensa penillanura salpicada de
serranias bajas. Esta extensa region esta atravesada por dos de los rios mas impor-
tantes de Espafia, Tajo y Guadiana, con numerosos afluentes (fig. 1). Los tipos de
sustratos mas abundantes en el territorio son las cuarcitas, pizarras y granitos, sien-
do los afloramientos calizos mas escasos y principalmente distribuidos hacia el sur
de la region. Climatoldgicamente, la region goza de un clima marcadamente esta-
cional, de tipo mediterraneo, caracterizado por inviernos lluviosos y mas o menos
frios, y veranos secos y calurosos. Los valores de la temperatura media anual de la

Fig. 1.—Localizacion de la zona de estudio.
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region oscilan entre 11,5 °C (Estacion de Piornal, 1.179 m) y 18 °C (Presa de
Montijo, 205 m), produciéndose las menores temperaturas medias invernales en los
enclaves montafosos y las mayores temperaturas medias estivales en las penillanu-
ras. Respecto a las precipitaciones, los valores mas altos se localizan en el O de la
region (mas de 1.000 mm/afio) y sobre todo en el N (entre 1.500-2.000 mm/afio);
sin embargo, en el 80 % de la superficie extremena las precipitaciones suelen estar
comprendidas entre los 400 y 800 mm/afio (vide DEVESA, 1995).

Las Fabaceae estudiadas poseen un amplio rango de floracion, aunque el 83 %
de las especies florecen entre abril y junio (DEVESA, 1995).

METODOS

La mayor parte del muestreo de las especies incluidas en este trabajo se llevo a
cabo durante los afios 1993 y 1994. Para cada uno de los tdxones se ha averiguado
el patron de crecimiento de las plantas (en adelante, nos referiremos a ello como el
habito), bien a partir de observaciones directas en el campo, bien consultando la
informacion de las obras Vegetacion y Flora de Extremadura [DEVESA, 1995 (ed.)]
y Flora Vascular de Andalucia Occidental [VALDES & al., 1987 (eds.)]. Todos los
taxones estudiados se han referido a alguno de los siguientes tipos: herbaceo anual,
herbaceo perenne, sufruticoso, arbustivo y arboreo. Sin embargo, de cara al analisis
estadistico de cada tribu y dado el tamafio muestral de los taxones sufruticosos,
arbustivos o arboreos, en la mayoria de los casos solamente se diferenciaron dos
grandes grupos: anuales y perennes. No obstante, a nivel de familia se consideraron
tres grupos: herbaceas anuales, herbaceas perennes y no herbaceas (= sufruticosas,
arbustivas y arboreas).

En el Anexo 3 se relaciona el material estudiado, y en la tabla 1 el nimero de
poblaciones y de taxones analizados por género para cada uno de los aspectos flora-
les que se tratan a continuacion. En este trabajo se tendran en cuenta datos previa-
mente publicados correspondientes al género Vicia (ORTEGA-OLIVENCIA & al.,
1997) y a la tribu Genisteae (LOPEZ & al., 1999) de cara al establecimiento de rela-
ciones dentro de la familia como conjunto.

Tamaiio, morfologia y color floral

Se han estudiado 447 poblaciones pertenecientes a 167 taxones (tabla 1) la
mayoria procedentes de Extremadura. En general, de cada taxon se han analizado
un maximo de tres poblaciones, excepto en Cytisus multiflorus, C. striatus 'y
Retama sphaerocarpa, donde dicho niimero fue mayor, asi como en el género
Vicia, en el que se analizaron 79 poblaciones de 14 taxones. El material fue reco-
lectado directamente en las poblaciones naturales, conservandose un testigo en el
herbario UNEX. Ademas, para cada poblacion se recolectaron botones florales pre-
antésicos, que eran conservados en alcohol al 70 %.

El estudio de la morfologia y biometria floral se realizé en 10 flores por pobla-
cion (procedentes en la mayoria de los casos de distintos individuos), tanto sobre
material seco como en material conservado en alcohol al 70 % o en material fresco.
En el caso del género Vicia, dicho estudio se realizo siempre sobre flores frescas.
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TaBLA 1

TAMARNOS MUESTRALES ESTUDIADOS EN LA FAMILIA FABACEAE
(En la columna “Biometria de la flor” se considera no solo el tamafo floral, sino también el tamafio de
cada una de las partes del gineceo, asi como la morfologia del gineceo y androceo. En la columna
“Biometria de la antera” se considera la morfologia y volumen de las anteras. En la columna “Biometria
del polen” se considera el volumen del grano de polen. En la columna “Néctar” se considera el volumen
de néctar, concentraciéon del mismo y peso de aziicar/flor. En la columna “Polen/Ovulos” se considera la
producion de polen y primordios seminales/flor, asi como el cociente P/O)

Biometria Biometria Biometria . 2
Taxon deola eftlor de l(; afltera de(l) p(flen Néctar Polen/Ovulos
N.° de poblaciones (N.° de taxones)
Tribu ViICIEAE
Vicia 79 (14) 79 (14) 30 (13) 88 (13) 36 (14)
Lathyrus 25(11) 25(11) 25(11) 25(11) 33 (11)
Pisum 3 (1) 3(1) 3(1) 3(1) 3(1)
Tribu LOTEAE
Lotus 18 (8) 18 (8) 18 (8) 22 (8) 18 (8)
Dorycnium 502 502) 52) 5Q2) 52)
Dorycnopsis 3 (D) 3(1) 3(1) 3(1) 6(1)
Anthyllis 312 3(2) 3(2) 2(2) 4(2)
Hymenocarpos 9(3) 8(3) 9(3) 9(3) 13 (3)
Tripodion 2(1) 2(1) 2(1) 3(1) 2(1)
Tribu HEDYSAREAE
Hedysarum 2(1) 2(1) 2(1) 2(1) 2(1)
Onobrychis 4(2) 4(2) 5(2) 4(2) 5(2)
Ornithopus 12 (4) 12 (4) 12 (4) 12 (4) 12 (4)
Coronilla 11 (4) 11 (4) 11 4) 11 4) 15 (4)
Hippocrepis 502) 502) 502) 502) 6(2)
Scorpiurus 6(2) 6(2) 6(2) 6(2) 6(2)
Tribu TRIFOLIEAE
Trifolium 64 (27) 64 (27) 64 (27) 62 (24) 67 (27)
Medicago 35(13) 35(13) 35(13) 37(13) 35(13)
Trigonella 4(2) 4(2) 4(2) 4(2) 4(2)
Melilotus 84) 8(4) 8(4) 9(4) 8(4)
Ononis 28 (14) 28 (14) 29 (14) 27 (12) 28 (14)
Tribu GENISTEAE
Genista 23 (10) 23 (10) 23 (10) 23 (10) 23 (10)
Retama 6(2) 6(2) 6(2) 5() 6(2)
Spartium 3 (1) 3(1) 3(1) 3(1) 3(1)
Echinospartum 1(1) 1(1) 1(1) 1(1) 1(1)
Ulex 6(2) 6(2) 6(2) 6(2) 6(2)
Cytisus 21 (6) 20 (6) 22 (6) 23 (6) 21 (6)
Adenocarpus 13 (5) 13 (5) 13 (5) 13 (5) 13 (5)
Argyrolobium 1(1) 1(1) 1(1) 1(1) 1(1)
Lupinus 14 (6) 14 (6) 14 (6) 15 (6) 14 (6)
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TABLA 1 (continuacion)

Biometria Biometria Biometria . .
Taxon de la flor de la antera del polen Néctar Polen/Ovulos
N.° de poblaciones (N.° de taxones)

Tribu GALEGEAE

Galega - - - 1(1) 1(1)
Biserrula 3 (D) 3(1) 3(1) 3(1) 5(1)
Colutea 3 (D) 3(D) 3(1) 3(1) 3(1)
Astragalus 19 (9) 19 (9) 20 (9) 20 (9) 22.(9)
Tribu PSORALEAE

Cullen 1(1) 1(1) 1(1) 1(1) 1(1)
Bituminaria 3(D) 3(1) 3(1) 3(1) 6(1)
Tribu THERMOPSIDEAE

Anagyris 1(1) 1(1) 1(1) 1(1) 1(1)
Tribu ROBINIEAE

Robinia 3(D) 3(D) 3(D) 3(1) 3(1)

El tamafio floral fue obtenido a partir de la longitud méaxima de la flor con el
empleo de una hoja de papel milimetrado plastificado bajo vision estereomicrosco-
pica. Para cada poblacion se estudiaron una serie de caracteristicas cualitativas.
Asi, en relacion con el caliz se observo la presencia o no de gibosidad, la formacion
de tubos calicinales, etc. Respecto a la corola se estudid solamente su color tras
observacion de material fresco y de cara a su posterior relacion con la produccion
de néctar se distinguieron tres grandes grupos de flores: a) blancas (color blanco o
blanquecino); ») amarillas (color amarillo o amarillento), y ¢) rosado-violaceas
(donde se incluyeron coloraciones con tonalidades rosas, azuladas, moradas o rosa-
do-rojizas).

Verticilos sexuales

Androceo

En el androceo se estudi6 la morfologia de las anteras de ambos verticilos, el
grado de fusion de los filamentos estaminales entre si, la morfologia de la parte no
fusionada de los mismos y el tipo de perfil del tubo estaminal en funcién del plano
de fusion. Igualmente se averigu6 la biometria y biomasa de las anteras y la biome-
tria del grano de polen.

La biometria de las anteras se realizo sobre botones florales preantésicos en los
que la dehiscencia de las mismas atn no se habia producido, tomandose un total de
10 botones por poblacion elegidos al azar. Tras la diseccion cuidadosa de los mis-
mos se extraia el androceo, y con la ayuda de una aguja enmangada se separaban
aquellas anteras que iban a ser medidas. En general, se midieron cuatro anteras por
flor, dos por verticilo (B2, D6 del verticilo externo; C4, E8 del verticilo interno),
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asi como la antera carinal (F10) y la vexilar (A1) cuando eran muy diferentes en
tamafio al resto (véase fig. 2). Las anteras se colocaban sobre un portaobjetos y
eran medidas en estado himedo bajo vision microscopica, afiadiéndose constante-
mente liquido para evitar su desecacion. Las medidas realizadas fueron longitud (L)
y anchura (A) maxima, excepto en el género Vicia, donde solo se obtuvo la primera
medida, variando ademas el modo de tomar la longitud con la forma de las anteras
(el grosor de la antera ha sido considerado como la mitad de la anchura). Posterior-
mente, se averigud el volumen ideal de las anteras para cada uno de los dos vertici-
los en funcion de su morfologia: si eran semejantes a un cilindro de revolucion se
empleo la formula V = (1t L A*/2)/4, y si su morfologia se ajustaba a la figura repre-

Fig. 2.-Diagrama floral de una flor con androceo monadelfo. Los 6valos grandes representan el verticilo
de estambres externos (B, D, F), y los pequefios, el verticilo interno (A, C, E).
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sentada por un cono mas un cilindro de revolucion, la formula empleada fue V =
Vecilindro + Vcono = (t L A%/2)/4 + (n L A%/2)/12.

En dichas formulas, la longitud (L) y la anchura (A) de la antera se hallaron de
varias maneras en funcion del numero de anteras medidas y su procedencia (véase
tabla 2). Una vez hallado el volumen de la antera ideal para cada verticilo, se calcu-
16 el volumen medio de una antera/flor a partir de la media de la antera ideal del
verticilo externo (en adelante, Ve) y la del verticilo interno (en adelante, Vi).

El procedimiento descrito hasta aqui se emple6 en todos los casos salvo en el
género Vicia, en donde el volumen de la antera se calcul6 de otra manera. Tras la
diseccion de tres flores por poblacion se eligieron dos anteras por verticilo (total
cuatro anteras) y se les midio la L y la A maxima. Se hall6 la relacion media exis-
tente entre ambas medidas y dicho valor fue utilizado para calcular de modo apro-
ximado la anchura de las anteras a partir del valor obtenido para la longitud.
Posteriormente, el volumen de la antera fue hallado siguiendo la formula del volu-
men de un cilindro de revolucion, lo que se hizo en 79 poblaciones pertenecientes a
14 taxones.

También se ha averiguado el volumen total de las anteras, tanto por verticilo
como por flor (en adelante, biomasa de anteras por verticilo o por flor, respectiva-
mente), caracter que puede ser tomado como una medida de los recursos invertidos
por cada flor en la funciéon masculina. Para ello se calculé en primer lugar el volu-
men total por verticilo, como el producto del volumen de la antera ideal y el ntime-
ro de anteras por verticilo (5). La biomasa de anteras/flor se obtuvo sumando la
biomasa de anteras del Ve mas la biomasa de anteras del Vi. Obviamente, en los
casos en los que falta uno de los verticilos, la biomasa de anteras/flor coincide con
la biomasa del unico verticilo presente. Puesto que en el género Vicia no se habian
estudiado los verticilos por separado, la biomasa de anteras/flor se halld6 multipli-
cando el volumen medio de la antera ideal por 10, excepto en V. pubescens, que fue
multiplicado por 5 debido a que solo posee un verticilo.

TaBLA 2

CALCULO DE LA LONGITUD (L) Y ANCHURA (A) EN LA ANTERA EN FUNCION
DEL NUMERO DE ANTERAS MEDIDAS Y SU PROCEDENCIA

Longitud Anchura
2 anteras
verioito exermo vey | (LA2+LA6)/2 ............................... (AA2+AA6)/2 ...............
Verticilo interno (Vi) (LA4 + LAS)2 (AA4 +AAR)/2
3 anteras
Verticilo externo (Ve) | [2x (LA2+LA6) + LALOYS | [2x (AA2+ AAG)+ AAIO)S
Verticilo interno (Vi) [2 x (LA4 + LA8) + LA1]/5 [2 x (AA4 + AAB) + AAL]/S
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Finalmente, conviene indicar que los volimenes de las anteras son expresados
en todos los casos en dmm’ (1 dmm’= 1 mm® x 1.000), al objeto de manejar cifras
con pocos decimales. De igual forma en este estudio se ha averiguado el cociente
(Rv) entre el volumen total ocupado por las anteras del Vi con respecto al del Ve
por su utilidad relacionada con las diferencias que puedan existir entre ambos verti-
cilos e incluso en relacion con el mecanismo de presentacion del polen.

La biometria del grano de polen se ha estudiado en 402 poblaciones pertene-
cientes a 166 tdxones con un maximo de tres poblaciones por taxon, excepto en
Cytisus multiflorus, C. striatus y Retama sphaerocarpa, en los que se estudiaron
mayor nimero. Dicho material procede de los pliegos recolectados, asi como de
material conservado en viales con alcohol al 70 %. Para este estudio se disecciona-
ban las flores preantésicas y, como en la mayoria de los casos la dehiscencia de las
anteras se produce antes de la antesis floral, se eliminaron el estandarte y las alas.
Después, se corto la quilla por debajo del lugar de insercion de las anteras con los
filamentos estaminales, y este conjunto fue introducido y almacenado en tubos de
centrifuga, herméticamente cerrados con parafilm y perfectamente etiquetados para
su posterior analisis.

Para evitar los problemas asociados con la hidratacion-deshidratacion de los
granos de polen, que podrian provocar cambios en su forma o volumen (STEAD &
al., 1979; CRANE, 1986), dichos granos fueron acetolizados siguiendo el método de
ERDTMAN (1960) con las modificaciones de HIiDEUX (1972). Todas las centrifuga-
ciones fueron realizadas durante 5 minutos a 2.500 rpm, y las muestras, montadas
en glicero-gelatina y selladas con parafina. Cada muestra fue estudiada con la ayu-
da de un microscopio optico, conservandose todas las preparaciones en la Palino-
teca de la Unidad de Botanica de la Universidad de Extremadura.

De cada preparacion se eligieron al azar 15 granos de polen, en los cuales se
midi6 el eje polar (P) y el eje ecuatorial (E). Con dichos valores se hallé el volumen
del grano de polen, considerando que su forma se ajustaba a la de un elipsoide de
revolucion, mediante la formula: V = 4/3 ©t (E/2)’ (P/2).

Gineceo

En el gineceo se ha estudiado la morfologia del ovario, del estilo y del estigma,
estos dos ultimos siguiendo parcialmente los criterios de autores anteriores (GUNN
& KLUVE, 1976; SMALL & BROOKES, 1983; POLHILL, 1976). Igualmente se ha averi-
guado la longitud de los dos primeros, siempre sobre material procedente de flores
en antesis. En aquellos casos en los que el tamafio de alguna de dichas partes era
muy exiguo dicha medida se efectud bajo vision microscopica.

También se ha hallado el nimero de primordios seminales por flor a partir de
botones florales preantésicos conservados en alcohol al 70 %. Dichos botones fue-
ron elegidos al azar entre distintos individuos de una misma poblacion con el fin de
que los resultados fuesen lo mas representativos posible. Tras la separacion del
ovario bajo vision estereomicroscopica se contaban los primordios seminales. Si
éstos se disponian en una sola fila se contaron por transparencia, a veces con la adi-
cion de unas gotas de azul de lactofenol para mejorar su observacion; en caso de
duda, se diseccionaba el ovario con la ayuda de una aguja enmangada. Si aparecian
en dos hileras se procedia directamente a su diseccion.
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Recompensas florales y mecanismos de presentacion del polen

Néctar

La produccion de néctar se estim6 en 464 poblaciones de 161 taxones (véase
tabla 1), estudiando un maximo de tres poblaciones por taxon, excepto en algunos
casos donde dicho niimero fue mayor. En cada poblacion se recolectaban ramas
portadoras de inflorescencias o, en su caso, plantas enteras, que eran introducidas
en bolsas de plastico herméticamente cerradas, y éstas, a su vez, dentro de bolsas
isotérmicas, con el fin de evitar que el exceso de temperatura produjera una reab-
sorcion o evaporacion del néctar. Puesto que no conociamos cuél era el patron de
secrecion de néctar de cada uno de los tdxones, el muestreo se realizaba a lo largo
del dia, preferentemente a primeras horas de la mafiana y a tltimas de la tarde.

Tras 24 horas de embolsado la cuantificacion de néctar se efectuaba en el labora-
torio con la ayuda de micropipetas calibradas (5 pl, 10 pl). Para ello se utilizé un
maximo de 15 flores por poblacion, excepto en el género Vicia, en el que se estudia-
ron 30 flores procedentes de 88 poblaciones y 13 taxones. Las micropipetas se intro-
ducian hasta la base de la corola, en contacto con el caliz, y mediante una ligera
absorcion se recolectaba el néctar. En flores grandes las micropipetas eran introduci-
das en el interior del tubo del androceo a través de los orificios basales existentes en
el mismo. En algunos taxones con flores muy pequefias fue imposible la cuantifica-
cion del néctar a pesar de ser en algunos casos perceptible su presencia. En estos
casos se asigno un valor de 0,05 pl cuando se observaba una pequefia gota de néc-
tar, y un valor de 0,01 pul, cuando la parte basal e interna del caliz se observaba hume-
da y pegajosa bajo vision estereomicroscopica. Previamente, dichos valores se habian
estimado en varias poblaciones de diferentes especies por medio de la correlacion
existente entre el tamafio de una gota de néctar (extraida con agujas Hamilton) y su
volumen sobre papel de cromatografia Whatman n.° 1 (BAKER in DAFNI, 1992).

La concentracion de néctar (en g de azucar/100 g de solucion) se evaluo
mediante el empleo de refractometros manuales de la marca Atago (N1, 0-32 %;
N2, 28-62 %) debidamente calibrados. Posteriormente, estas evaluaciones fueron
modificadas mediante la tabla de correccién adoptada por la International
Commission for Uniform Methods of Sugar Analysis (Int. Sugar J. 39, 24 s, 1937),
cuando la temperatura a la que era realizada la cuantificacion no coincidia con la
temperatura 6ptima de calibrado (20 °C). El peso total de azucares (en mg/flor) fue
hallado mediante la formula propuesta por BOLTEN & al. (1979) como el producto
del volumen de néctar, la concentracion y la densidad del azticar a 20°, y dividido
por 100. La densidad del azucar fue obtenida a partir de la tabla propuesta por
WEAST (1978).

Puesto que con la metodologia utilizada los valores de néctar no representan la
disponibilidad real de néctar en condiciones de campo, nuestros datos deben ser
tomados como un indice relativo de la produccion de néctar mas que como una
muestra de valores absolutos.

En todos los taxones en los que se observo secrecion de néctar, cada flor mani-
pulada (flor completa sin pedicelo) y debidamente etiquetada se introdujo en una
estufa a una temperatura de 40 °C durante 48 horas, y fue pesada en seco en una
balanza electronica con nivel de resolucion de 0,1 mg.
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Polen y mecanismos de presentacion

La produccion de polen por flor se ha estudiado en 438 poblaciones pertene-
cientes a 168 taxones (véase tabla 1). En la mayoria de los casos se han analizado
tres poblaciones por taxon, pero en algunos taxones se llegaron a estudiar hasta seis
poblaciones debido a una mayor disponibilidad de material recolectado. Esta esti-
macion se ha realizado sobre los mismos botones preantésicos utilizados para la
valoracion del numero de primordios seminales por flor. Para la mayoria de los
taxones se tomaron cinco botones florales, excepto en el género Vicia, en el que se
estudiaron 10, o en el caso de taxones donde solo se disponia de una poblacion se
eligieron en general 15.

Se siguieron dos procedimientos en funcion del numero aproximado de granos
por antera:

A) En flores cuyas anteras poseen un nimero de granos inferior a 1.500-2.000,
se utiliz6 el método de conteo directo. Para ello se diferenciaron dentro de la flor
dos tipos de anteras distribuidas en dos planos, uno superior (verticilo externo
o Ve), formado por las anteras en posicion 2, 3, 6, 7 y 10, y otro inferior (verticilo
interno o Vi), formado por las anteras en posicion 1, 4, 5, 8 y 9 (véase fig. 2). Al
mismo tiempo, y haciendo referencia a su posicion simétrica con respecto al eje
floral, se diferenciaron seis grupos de anteras: Grupo A, formado por la antera num.
1 (A1); Grupo B, formado por las anteras nims. 2 (B2) y 3 (B3); Grupo C, formado
por las anteras nums. 4 (C4) y 5 (C5); Grupo D, formado por las anteras nims. 6
(D6) y 7 (D7); Grupo E, formado por las anteras nums. 8 (E8) y 9 (E9); y Grupo F,
formado por la antera num. 10 (F10).

Como las anteras de cada grupo son semejantes, tras la diseccion del boton flo-
ral se seleccionaron solo seis pertenecientes a cada uno de los grupos mencionados
anteriormente (A1, B2, C4, D6, E8 y F10). Posteriormente se colocaron cada una
de ellas sobre un portaobjetos en el que se habia depositado previamente una gota
de glicerol, afiadiéndose seguidamente una gota de azul de anilina en lactofenol.
Esta solucion tifie el citoplasma de los granos de polen normales de azul oscuro,
mientras que los granos abortados se tifien de azul claro (RADFORD & al., 1974).
También se distinguen ambos tipos de granos por su forma, ya que los normales
son totalmente simétricos y mas o menos elipsoidales en las Fabaceae, mientras
que los abortados son irregulares y poseen paredes colapsadas. Con este método
también se podrian tefiir de azul oscuro algunos granos inviables y, por tanto, el
porcentaje de granos viables podria ser sobrestimado (WiLLis, 1993). Un mejor
método incluye el uso de diacetato de fluoresceina (véase HESLOP-HARRISON & al.,
1984), pero su efectividad es nula en muestras conservadas en alcohol (ya que no
hay emision de fluorescencia). Por ello, en el presente trabajo el polen tefiido de
azul oscuro y con forma totalmente regular ha sido considerado como viable.

Tras la tincion se contabilizé el nimero de granos de polen por medio de un
contador manual y un microscopio optico (objetivos x3.2, x10 6 x40, dependiendo
del tamafio del grano de polen), que llevaba incorporado una graticula en uno de
los oculares para facilitar el conteo. La produccion de polen fue hallada tanto para
el Ve como para el Vi, siguiendo las formulas siguientes: para el Ve — Pve =
2(B2+D6) + F10, para el Vi — Pvi = Al + 2(C4+E8) y para la produccion total de
granos de polen/flor — Ptotal = PVe + PVi= Al + 2(B2+C4+D6+ES8) + F10. En el
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caso del género Vicia solamente se tomaron dos anteras, una correspondiente al Ve
y otra al Vi (véase ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997), de manera que cada una de
ellas se multiplico por 5 y posteriormente ambos valores se sumaron.

B) En flores cuyas anteras poseen mas de 1.500-2.000 granos de polen se utili-
76 el método de la dilucion segun CRUDEN (1977).

C) En algunos taxones de la tribu Genisteae (v.g., Cytisus, Adenocarpus,
Spartium, Echinospartum, Genista, Retama monosperma, Ulex minor) se diferen-
ciaron las anteras de ambos verticilos, contandose los granos por separado para
cada uno de los verticilos siguiendo el método de dilucion. En otros casos, el polen
de las anteras del Ve fue contabilizado por el método de dilucion mientras que el
correspondiente al Vi se realiz6 mediante el método del conteo directo (v.g.,
Lupinus, Genista anglica). Por Gltimo, en algunos taxones (4rgyrolobium, Retama
sphaerocarpa, Ulex eriocladus) ambos verticilos fueron analizados siguiendo el
método del conteo directo.

Finalmente, se calculo el volumen del polen por flor (= biomasa de polen/flor),
multiplicando el volumen medio del grano de polen por el nimero medio de granos
de polen/flor. De igual forma se averigu6 también la biomasa de polen por verticilo
en la mayoria de los casos. A lo largo de este trabajo, un taxon es considerado poli-
nifero cuando sus flores solo producen polen como principal recompensa a los
posibles polinizadores, y nectarifero, cuando produce néctar (independientemente
de que también produzca una gran cantidad de polen).

Para cada uno de los taxones estudiados se han realizado observaciones tanto
en el campo como en material prensado o conservado en alcohol de cara a obtener
informacion sobre el mecanismo de presentacion de polen. La morfologia y tamano
del androceo y del gineceo se han tenido muy en cuenta de cara a este estudio.
Igualmente, se ha obtenido buena ayuda para algunos de los taxones a partir de la
informacion proporcionada por la bibliografia.

Sistemas de reproduccion inferidos mediante el cociente polen/ovulos

El cociente polen/ovulos (en adelante, P/O) se estim6 dividiendo el numero de
granos de polen total por flor (polen fértil + polen estéril) por el nimero de primor-
dios seminales de esa misma flor, obteniéndose para cada taxon el valor medio. La
interpretacion de los resultados de dicho cociente en relacion con el sistema repro-
ductivo se ha efectuado de acuerdo con las categorias y correspondencias estableci-
das por CRUDEN (1977) que se expresan a continuacion:

Sistema reproductivo P/O
Cleistogamia 4,70+ 0,70
Autogamia obligada 27,70 £3,10

Autogamia facultativa 168,50 £22,10
Xenogamia facultativa| 796,60 + 87,70
Xenogamia 5.859,20 £ 936,50
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Para algunos taxones se disponia de informacion bibliografica sobre su sistema
de reproduccion natural o experimental, y estos datos se contrastaron con los valo-
res obtenidos aqui segun el cociente P/O. La equivalencia o no entre ambos se
comenta en el apartado de resultados.

Anadlisis estadistico

Se han utilizado los paquetes estadisticos Systat for Windows (1992) y
Statgraphics for Windows (1994). Se han realizado correlaciones parciales y matri-
ces de correlacion para las variables florales estudiadas empleando el test de rangos
de Spearman. En dichas matrices solo se expresan las correlaciones que son signifi-
cativas a P < 0,001 (***), P < 0,01 (**) y P <0,05 (*). Sin embargo, para aumentar
el poder de cada tabla de correlacion, se indican los valores que son significativos a
a = 0,05 con el test secuencial de Bonferroni (RICE, 1989). Asimismo, en algunos

casos, se ha calculado la regresion lineal existente entre pares de variables, previa
normalizacion a través de transformacion logaritmica y comprobacion de homosce-
dasticidad de las variables. Para averiguar las diferencias que pudieran existir entre
grupos independientes de una misma variable, se utilizaron test no paramétricos
ante la imposibilidad de normalizar la mayoria de las variables (SOKAL & ROHLF,
1979). Para cada variable estudiada se expresa el valor medio (x), la desviacion
tipica (DS), el tamafio muestral (N) y el coeficiente de variacion (CV) a nivel de
familia, tribu, género y especie (Anexos 1 y 2). Dichos anexos incluyen, pues,
datos medios obtenidos a partir del estudio de un numero de poblaciones semejante
para cada especie. Los datos correspondientes a cada género son valores medios
obtenidos a partir del conjunto de poblaciones de las distintas especies que lo inte-
gran, y los correspondientes a tribus a partir del conjunto de poblaciones estudiadas
en cada género. Al final de cada anexo se expresan los datos medios correspondien-
tes a toda la familia obtenidos a partir de los valores medios de cada especie estu-
diada.






RESULTADOS

Se han estudiado un total de 497 poblaciones correspondientes a 168 tdxones
de 37 géneros y 8 tribus. El 60,1 % de los tdxones son anuales, y el resto (39,9 %),
perennes o raramente bienales (v.g., Medicago lupulina). Un 74,4 % son herbaceos,
y entre los tdxones no herbaceos son mayoritarios los de tipo arbustivo (72,1 %),
muy raros los de tipo arboreo (2,3 %) y el resto (25,6 %) son sufruticosos y de
menor porte (fig. 3).

Las tribus con representacion en el area de estudio son: 1) VICIEAE, representa-
da por 3 géneros y 26 taxones herbaceos, de los cuales el 84,6 % son anuales y el
resto (11,4 %) perennes; 2) LOTEAE, representada por 6 géneros y 17 tdxones, en su
mayoria herbaceos (solo un 23,5 % son sufruticosos), siendo perennes un 52,9 % y
el resto anuales (47,1 %); 3) HEDYSAREAE, compuesta de 6 géneros con 15 taxones,
de los que el 60 % son anuales y herbaceos y el resto (40 %) perennes, y de estos
ultimos la mayor parte son plantas sufruticosas (66,7 %) y el resto (33,3 %) arbusti-
vas; 4) TRIFOLIEAE, es la tribu mas grande, con 5 géneros y 60 taxones, la mayoria
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Fig. 3.—Representacion de los distintos bidtipos presentes en las Fabaceae estudiadas: 1, herbaceo anual;
2, herbaceo perenne; 3, sufruticoso; 4, arbustivo; 5, arboreo.
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de ellos anuales (83,3 %) y el resto (16,7 %) perennes o bienales; practicamente
todos son herbaceos (96,7 %), y solo el 3,3 % son plantas sufruticosas en la base;
5) GENISTEAE, representada por 9 géneros y 34 taxones, de los que solo Lupinus se
compone de plantas anuales y herbaceas (17,6 %), pues el resto de los taxones
(82,4 %) son arbustivos o subarbustivos, o bien se trata de plantas de menor tamafio
aunque sufruticosas (v.g., Argyrolobium); 6) GALEGEAE, integrada en el territorio
por 4 géneros y 12 taxones, de los que practicamente la mitad son anuales y la otra
mitad perennes, con un 91,7 % de taxones herbaceos y solo el 8,3 % arbustivos
(Colutea hispanica); 7) PSORALEAE, representada en el territorio por solo 2 géneros
y 2 especies, ambas herbaceas y perennes; 8) THERMOPSIDEAE, representada solo por
una especie arbustiva (Anagyris foetida); 9) ROBINIEAE, con solo una especie en el
territorio, Robinia pseudacacia, arbol aloctono de uso ornamental. Dada la escasa
representacion de estas tres ultimas tribus, solo se analizaran los datos de sus espe-
cies constituyentes en el contexto de la familia.

Puesto que se trata de un nimero muy elevado de taxones y que entre ellos
figuran representantes de gran numero de tribus, la exposicion de los resultados
relativos a los distintos atributos florales y reproductivos se efectuard en adelante
sobre la base de dos grandes niveles: familia y tribu, recogiéndose la informacion a
nivel de género y categorias inferiores en los Anexos 1y 2.

Tamario, morfologia y color floral

Considerando el tamafio floral como la longitud maxima de la flor, los tdxones
que poseen flores de mayor tamafio son Astragalus lusitanicus (x = 27,2 £ 1,6
mm), Vicia lutea subsp. lutea (x = 26,3 = 2,3 mm) y Spartium junceum (x = 26,1 +
2,4 mm). Los taxones con menores tamafios florales son Medicago lupulina
(x = 2,0 £ 0,1 mm), Melilotus indicus (x = 2,6 = 0,1 mm) y Trifolium dubium
(x=2,9+0,1 mm; Anexo 1).

Sin embargo, més que la longitud méxima, una mejor valoracion del tamafo
floral es el peso seco (en mg), puesto que en este caso se considera a la flor en sus
tres dimensiones y no solo en una. Si se obtiene la media para todos los tdxones que
se han pesado (x = 6,3 £ 10,3 mg; N = 77), un 19,5 % de los mismos poseen valo-
res por encima de dicha media y un 80,5 % lo poseen por debajo, lo que indicaria
que en esta familia hay una mayoria de taxones con flores pequefias. De acuerdo
con esta variable los taxones cuyas flores pesan mas son Astragalus lusitanicus
(x = 43,2 £ 9,0 mg), Colutea hispanica (x = 37,8 + 5,0 mg) y Anagyris foetida
(x = 34,6 + 2,5 mg). Por el contrario, aquellos con un menor peso seco son
Trifolium arvense, Trifolium dubium (ambos con x = 0,1 mg; media procedente de
10 flores pesadas juntas) y Trifolium cernuum (x = 0,2; media de 10 flores pesadas
juntas).

No obstante lo anterior, el peso seco de la flor se halla positiva y significativa-
mente correlacionado con la longitud floral (tabla 3), por lo que tanto una como
otra variables pueden ser utilizadas en su relacion con ulteriores variables a lo largo
de este estudio.

Aunque la morfologia del caliz no se ha analizado expresamente en este estudio,
convendria indicar que posee gran interés en la delimitacion taxonémica de los taxo-
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nes. En nuestra muestra aproximadamente el 20 % de los tdxones presentan pequefias
gibosidades en la base del caliz, lo que es especialmente frecuente en la tribu Vicieae.
En otras ocasiones, las piezas del céliz se sueldan en un tubo largo que podria actuar
como un almacén del néctar secretado, asi como estar relacionado con los mecanis-
mos de dispersion (v.g., Trifolium, Anthyllis cytisoides), sobre todo cuando es inflado
(v.g., Anthyllis vulneraria subsp. maura y Tripodion tetraphyllum).

Respecto a la corola, todas las especies estudiadas poseen corolas dialipétalas
de tipo papiliondceo. No obstante, en muchas especies del género Trifolium se
observa un alto grado de adnacion postgénita debido a la fusion de las piezas de la
corola con el tubo estaminal (7rifolium sect. Trifolium), de modo que se forma un
tubo largo posiblemente con funcion en el almacenamiento del néctar.

Las corolas varian de unas especies a otras no solo por su tamafio y la presencia
o no de ornamentacion o escultura en forma de bolsillos, arrugas, etc., sino también
por su coloracion, si bien las mas comunes son de color amarillo (45,8 % de los
taxones), bien con venas perceptiblemente coloreadas, bien inconspicuas. Las colo-
raciones violaceas, purpureas y rosadas las presentan el 44,1 % de los taxones estu-
diados, mientras que las coloraciones completamente blancas solo aparecen en el
10,1 % de los casos.

Tribu Vicie4e—Los tdxones con flores de mayor tamafio son Vicia lutea subsp.
lutea y Lathyrus tingitanus (con mas de 25 mm de media), mientras que los que las
presentan de menor tamafio son siempre representantes del género Vicia (v.g.,
V. pubescens, con apenas 3 mm de media; Anexo 1). El tamafio floral medio para la
tribu es de 15,4 = 7.6 mm y esta correlacionado positiva y significativamente con el
peso seco de la flor (P < 0,001; solamente teniendo en cuenta los géneros Lathyrus
y Pisum; tabla 4). Todos los taxones de esta tribu presentan calices gibosos (aunque
en algunos dicha gibosidad es muy reducida) y corolas en su mayoria de tonalida-
des rosado-violaceas (88,5 %), menos frecuentemente amarillentas (11,5 %).

Tribu LoTte4E.—El tamafio medio de la flor es de 9,8 + 4,7 mm. Los mayores
tamafios florales se presentan en Tripodion tetraphyllum e Hymenocarpos hispani-
cus (con mas de 17 mm de media), y los menores en los géneros Dorycnopsis (v.g.,
D. gerardii) y Dorycnium (v.g., D. rectum, con menos de 4,4 mm de media;
Anexo 1). La relacion del tamafio floral con el peso seco de la flor es positiva y sig-
nificativa (P < 0.001; tabla 5). El caliz en la mayoria de los representantes de esta
tribu forma un tubo largo (v.g., Anthyllis cytisoides), que en algunos casos puede
estar muy inflado (4Anthyllis vulneraria subsp. maura, Tripodion tetraphyllum). Las
corolas son en su mayoria amarillas (64.7 %) y solo en el 35.3 % de los tdxones de
color blanco o blanco-rosado (Anexo 1).

Tribu HEDYSAREAE.—El tamafio floral medio es de 8,4 + 3,3 mm, y los tdxones
con flores mas grandes son Hedysarum coronarium 'y Scorpiurus vermiculatus (con
mas de 12 mm de media), mientras que Ornithopus perspusillus e Hippocrepis
ciliata (menos de 4,5 mm de media; Anexo 1) son los que las poseen mas peque-
fias. La longitud de la flor esta correlacionada positiva y significativamente con el
peso seco de la misma (tabla 6). El caliz carece aqui de gibosidad y, respecto a la
corola, el color mas abundante es el amarillo (66,7 %), frente a las coloraciones
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rosadas que son minoritarias: blanco-rosadas (20 %), rosado-purpureas (6,7 %) y
rosado-rojizas (6,7 %; Anexo 1).

Tribu TrRIFOLIEAE.—EI tamafio medio de la flor es de 7,3 + 4,3 mm, apareciendo
los mayores tamafios medios en el género Ononis (v.g., O. pinnata, con mas de
18 mm) y los mas pequefios en Medicago (v.g., Medicago lupulina) y en Melilotus
(v.g., Melilotus indicus, menos de 2,6 mm de media; Anexo 1). El peso seco de la
flor esta correlacionado con el tamafio de la flor (tabla 7), pero en este analisis no
esta incluido el género Ononis, cuyas flores no han sido pesadas. Se trata de flores
sin gibosidad en su caliz, aunque éste en algunos casos presente su base asimétrica.
No obstante, las piezas del caliz suelen estar fusionadas en toda su longitud for-
mando un tubo largo (v.g., Trifolium spumosum, T. angustifolium, etc.). Respecto a
la corola, la mayoria de los taxones del género Trifolium presentan corolas de tubo
largo (v.g., T. angustifolium, T. pratense), pero a veces la adnacion postgénita es
débil y escasa y no se forman tubos o éstos son muy pequeios (v.g., 7. tomento-
sum, T. fragiferum); en el resto de los taxones las piezas estan totalmente libres
(v.g., T. isthmocarpum, T. repens). Por su coloracion, predominan las flores rosadas
(45 %), bien completamente rosadas (15 %) o con tonalidades blanquecinas (30 %),
seguidas de las de coloracion amarilla (38,3 %), blanquecina (15 %) y azulado-
violacea (1,7 %; véase Anexo 1).

Tribu GeNisTEAE.—E] tamaio floral medio es de 13,8 + 4,8 mm, siendo los taxo-
nes con flores de mayor tamafio medio Spartium junceum y Cytisus grandiflorus
(con mas de 24 mm), y los que las poseen menores, Retama sphaerocarpa y
Genista anglica (con menos de 7,5 mm; Anexo 1). El caliz no presenta gibosidad
y en el caso de Retama sphaerocarpa es carnoso, sobre todo en la base, de modo
que el nectario extraestaminal probablemente se situe entre ¢l y la base de la
columna estaminal. Respecto a la corola, la coloracion mas frecuente es la amarilla
(82,4 % de los taxones), estando cada una de las restantes coloraciones observadas
en la tribu (blanquecinas, blanco-azuladas y violaceo-purptireas) representadas por
un 5,9 % de los taxones (Anexo 1).

Tribu G4ALEGE4E.—El tamafio medio de la flor es de 12,7 £ 7,8 mm. Los mayores
tamafios florales medios se observan en Astragalus lusitanicus 'y Colutea hispanica
(en ambos casos con mas de 21 mm), y los menores, en Astragalus epiglottis y
Biserrula pelecinus (con menos de 5 mm; Anexo 1). La longitud de la flor esta
correlacionada positivamente con el peso seco (P < 0.001; tabla 8). El caliz se
caracteriza por su forma acopada, siendo en algunos taxones asimétrico respecto al
eje floral, por presentar una gibosidad en la parte inferior. La corola posee tonalida-
des rosado-violaceas en un 50 % de los taxones, blanquecinas en un 41,7 % y ama-
rillas en un 8,3%. Entre las primeras, un 33,3 % son azulado-blanquecinas y un
66,7 % son azulado-violaceas (Anexo 1).

Verticilos sexuales

Androceo

En el Anexo 1 se expone el tipo de androceo para cada uno de los tdxones estu-
diados en funcion del grado de fusion de los filamentos estaminales, la morfologia
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de la parte no fusionada de los filamentos y el tipo de perfil del tubo estaminal.
Siguiendo a TUCKER (1987, 1989) los tipos de androceo representados en la mues-
tra estudiada en funcion del grado de fusion de los filamentos estaminales son los
siguientes:

a)

b)

9

d)

A

Androceo monadelfo: todos los filamentos se fusionan en un tubo estami-
nal. Este caracter esta presente en la tribu Genisteae, género Ononis, y
Galega cirujanoi (fig. 4A).

Androceo pseudomonadelfo, sin fenestras basales: con nueve estambres
fusionados y uno libre (A1) adosado perfectamente al hueco dejado por la
union del resto de filamentos, pero sin formacioén de ninguna fenestra en la
base. Aparece solamente en el género Coronilla (fig. 4B).

Androceo pseudomonadelfo, con fenestras basales: con nueve estambres
fusionados y uno libre (A1) adosado al resto de filamentos, pero en este
caso dicho estambre presenta una curvatura en su base que permite la for-
macion de dos fenestras basales. El adosamiento de este estambre al tubo
estaminal varia desde una simple superposicion a dicho tubo (v.g.,
Lathyrus) hasta una union completa a lo largo del mismo (v.g., Medicago),
excepto en la parte basal. También esta representado en Vicia (excepto V.
pubescens), Pisum, algunas especies de Trifolium, Robinia, Dorycnopsis,
algunas especies de Dorycnium, Anthyllis, Hymenocarpos, Cullen y
Bituminaria (fig. 4C).

Androceo diadelfo: presenta dos grupos de estambres, uno constituido por
la fusion de nueve de ellos y otro representando solamente por el décimo
estambre (A1), que queda completamente libre. Este tipo de androceo apa-
rece en algunas especies de Trifolium, Melilotus, Trigonella, Astragalus
(excepto A. epiglottis), Hedysarum, Hippocrepis, Onobrychis (a veces exis-
te fusion del estambre libre con el resto), Ornithopus, Scorpiurus, Lotus,
Tripodion, Dorycnium pentaphyllum y Colutea hispanica (fig. 4D).

b

B C D E F

Fig. 4-Tipos de androceo en funcion del grado de fusion de los filamentos estaminales: A, monadelfo

(Cytisus

grandiflorus); B, pseudomonadelfo sin fenestras basales (Coronilla valentina subsp. glauca);

C, pseudomonadelfo con fenestras basales (Lathyrus clymenum); D, diadelfo (Hedysarum coronarium);
E, diadelfo reducido (4stragalus epiglottis subsp. epiglottis); F, con estambres libres (4nagyris foetida).
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¢) Androceo diadelfo reducido: similar al anterior pero con la desaparicion
de todas las anteras del Vi, de las que solo persisten vestigios y en las que es
posible a veces observar algiin grano de polen. Presente en Biserrula peleci-
nus, Vicia pubescens y Astragalus epiglottis (fig. 4E).

/) Androceo de estambres libres: todos los estambres permanecen libres sin
ningun tipo de fusion, caracter que solo aparece en Anagyris foetida (fig. 4F).

La parte libre de los filamentos estaminales puede ser clasificada en dos grupos
atendiendo a su morfologia: 1) filamentos estaminales lineares (fig. 5A) y 2) fila-
mentos estaminales con algun grado de dilatacion en uno o en ambos verticilos, o
incluso solamente en algunos estambres (fig. 5B, C). De todos ellos llama la aten-
cion el caso de Anthyllis vulneraria subsp. maura, que posee los filamentos del Ve
anchamente dilatados y, en los del Vi, la dilatacion es tal que el filamento forma en
su parte terminal una especie de receptaculo concavo en forma de copa (fig. 5D).
Dentro de estos dos tipos no se ha incluido la tribu Vicieae, en la que se incluyen
filamentos estaminales pertenecientes a ambos grupos pero con la diferencia de que
el filamento A1 es laminar desde practicamente la zona basal (parte superior de las
fenestras) hasta la zona superior del tubo estaminal. En otros taxones (v.g., Ono-
brychis, Dorycnopsis) el filamento vexilar puede presentar también algun grado de
aplanamiento, generalmente menor hacia el 4pice.

Atendiendo al perfil de la parte superior del tubo estaminal se distinguen en
este trabajo tres grandes grupos:

a) Perfil oblicuo: se caracteriza por poseer la parte carinal del tubo estaminal
mas elevada que la vexilar, presentando dicha inclinacion distintos grados
de irregularidades. Es el mas comun, pues esta presente en todas las tribus
de la familia (fig. 6A).

b) Perfil oblicuo inverso: caracterizado por poseer la parte vexilar del tubo
estaminal mas elevada que la carinal, solo estd presente en la tribu Genis-
teae (fig. 6B). Este tipo no fue tenido en cuenta por GUNN & KLUVE (1976),
al no aparecer representado en la tribu Vicieae.

0

Fig. 5-Tipos de filamentos estaminales: A, linear (Cytisus grandiflorus); B, dilatado (Hymenocarpos
hispanicus); C, aplanado (Trifolium pratense, estambre F10); D, filamento aplanado del verticilo externo
(Ve) y filamento acopado del verticilo interno (Vi) (Anthyllis vulneraria subsp. maura).

Vi
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A B C

Fig. 6.-Tipos de androceo en funcion del perfil de la parte superior del tubo estaminal: A, perfil oblicuo
(Cytisus grandiflorus); B, perfil oblicuo inverso (Cytisus striatus); C, perfil truncado (Lathyrus clyme-

num).

¢) Perfil truncado: se caracteriza por poseer las dos zonas, tanto la vexilar
como la carinal, a la misma altura. Solo est4 representado en la tribu Vicieae
(fig. 6C).

Atendiendo a la morfologia de las anteras y a su insercion en los filamentos en
la muestra estudiada se han distinguido los siguientes tipos (Anexo 1):

Tipo A. Anteras del Ve basifijas y las del Vi dorsifijas, diferenciandose varios

subtipos:
AL

AllL

AlllL.

AlV.

AV.

Las anteras del Ve son oblongas o linear-oblongas y las del Vi son orbi-
culares o suborbiculares (fig. 7A). Solo aparece en la tribu Genisteae.
Las anteras del Ve son oblongas o linear-oblongas, mientras que las del
Vi son de semejante morfologia pero normalmente con extremo triangu-
lar-acuminado, de igual o menor tamafio que las anteriores (fig. 7B).
Representado en la tribu Genisteae.

Las anteras de ambos verticilos son oblongas o linear-oblongas, pero las
del Ve son de mayor tamafio que las del Vi. Aparece en algunas especies
de Ononis y en Colutea hispanica.

Todas las anteras son oblongo-suborbiculares, a veces subbasifijas.
Aparece en algunas especies de Lotus y de Lathyrus, asi como en
Robinia, Pisum 'y Trifolium pratense.

Todas las anteras son orbiculares o suborbiculares (fig. 7C). Esté repre-
sentado en la tribu Trifolieae (algunas especies de Ononis y de Trifo-
lium, asi como en Trigonella y Melilotus), Hedysareae (Ornithopus,
Coronilla, Hippocrepis, Scorpiurus), Loteae (algunas especies de Lotus
y en Tripodion, Anthyllis, Hymenocarpos, Dorycnopsis, Dorycnium),
Psoraleae (Cullen, Bituminaria), Vicieae (Vicia y algunas especies de
Lathyrus) y Galegeae (Galega).
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Tipo B. Todas las anteras son dorsifijas, distinguiéndose dos subtipos:

BI. Todas las anteras son oblongas, a veces subdorsifijas (fig. 7D). Presente
en la tribu Thermopsideae (Anagyris foetida) y Trifolieae (Trifolium
repens, T. isthmocarpum, T. mutabile).

BII. Todas las anteras son orbiculares o suborbiculares, a veces subdorsifijas
en el Ve (fig. 7E). Presente en la tribu Galegeae (Astragalus), Hedy-
sareae (Hedysarum y Onobrychis) y Trifolieae (Trifolium cherleri,
T. angustifolium, T. scabrum, T. spumosum, Medicago).

Tipo C. Las anteras son orbiculares o suborbiculares, bien dorsifijas o subdor-
sifijas (Astragalus epiglottis y Biserrula pelecinus; fig. 7F), bien basifijas (Vicia
pubescens), todas ellas en el Ve, pues no presenta Vi.

Respecto a la pubescencia de las anteras hay que indicar que dicho caracter
solo ha aparecido en Spartium junceum y en Retama monosperma (véase tribu
Genisteae).

Ve @ @ Vi Ve @ @ Vi Ve

D E F
Fig. 7—Tipos de anteras en funcion de su morfologia e insercion: A, Tipo Al: anteras del verticilo exter-
no (Ve), oblongas o linear-oblongas de insercion basifija, y anteras del verticilo interno (Vi), orbiculares
o suborbiculares de insercion dorsifija (Lupinus angustifolius); B, Tipo All: anteras del Ve, oblongas o
linear-oblongas de insercion basifija, y anteras del Vi, semejantes a las del verticilo externo pero con
extremo triangular-acuminado, de insercion dorsifija (Cytisus grandiflorus); C, Tipo AV: anteras del Ve
y del Vi orbiculares o suborbiculares de insercion basifija y dorsifija, respectivamente (Hippocrepis sca-
bra); D, Tipo BI: anteras del Ve y del Vi oblongas de insercion dorsifija (4nagyris foetida); E, Tipo BII:
anteras del Ve y del Vi orbiculares o suborbiculares de insercion dorsifija (Astragalus lusitanicus),
F, Tipo C: anteras del Ve orbiculares o suborbiculares de insercion dorsifija, Vi ausente (Biserrula pele-
cinus).



T. RODRIGUEZ-RIANO & AL.: BIOLOGIA FLORAL EN FABACEAE 55

De interés también en relacion con las anteras es su tamafio, expresado éste en
funcion de su volumen. Bajo este aspecto, los taxones con anteras de mayor tamafio
(mayor volumen medio por antera individual) son: Colutea hispanica (x = 1.238,3
+ 99,1 dmm’) y Spartium junceum (x = 1.221,5 + 201,2 dmm’), mientras que Vicia
hirsuta (x = 1,1 £ 0,5 dmm®), Trifolium suffocatum y T. arvense (ambos con x = 1,2
+ 0,1 dmm’) son los que presentan menores tamafios. Dichos tdxones son, ademas,
los que poseen mayores y menores volumenes de anteras por flor respectivamente
0, lo que es lo mismo, mayores y menores biomasas de anteras en la familia.
El valor medio de biomasa de anteras por flor a nivel de toda la familia es de
x=1.269,9 £ 2.245,5 dmm’ (Anexo 1).

El volumen medio del conjunto de las anteras del verticilo externo en la familia
es de 950,5 + 1.539,5 dmm’, significativamente mayor que el del verticilo interno
(x = 527,6 + 960,9 dmm’; Mann-Whitney test, U = 77.767, P < 0,001; N = 355).
Los mayores valores para el Ve se dan en Lupinus albus (x = 6.017,6 +
628,8 dmm’) y Spartium junceum (x = 9.117,2 + 1.589,4 dmm’), y los menores,
en Trifolium arvense (x = 6,2 = 0,8 dmm’) y T. suffocatum (x = 6,1 £ 1,1 dmm’).
Para el Vi, los mayores valores aparecen en Lathyrus latifolius (x = 4.424 +
1.466,6 dmm®) y en Astragalus lusitanicus (x = 4.809,6 £ 476,1 dmm”), y los meno-
res, en T. arvense (x = 5,8 £ 0,6 dmm’) y T. suffocatum (x = 5,3 + 0,5 dmm”).

Al tener en cuenta el cociente (Rv) entre el volumen total ocupado por las an-
teras del Vi con respecto al del Ve, se ha observado que solo un 11,3 % de los
taxones estudiados poseen la biomasa de anteras del Vi igual o mayor que las del
Ve. Concretamente, los que poseen un mayor Rv son Scorpiurus vermiculatus
(Rv =1,76), S. muricatus (Rv = 1,50) y Lotus uliginosus (Rv = 1,27). Los menores
Rv se dan en el género Lupinus (Rv = 0,08-0,16), lo que indica que la biomasa ocu-
pada por el Vi es infima si se compara con la del Ve (véase Anexo 1).

La variable biomasa de anteras/flor esta directamente correlacionada con el
tamafio floral (P < 0,001), por lo que a nivel de esta familia es esperable que a
mayores tamarfios florales le correspondan también anteras mayores.

Respecto a la biometria del polen, el tamafio medio de los granos encontrado
para la familia es de 11,4 + 9,8 um’, siendo Tripodion tetraphyllum el taxon que los
presenta de mayor tamafio (x = 83 = 10,6 um’), un valor bastante extremo si se
compara con el del resto de los tdxones e incluso con los mas cercanos desde este
punto de vista: Spartium junceum (x = 47,9 £ 13,8 um®) y Lathyrus clymenum
(x =37,3 £ 10,0 um®). Los menores tamafios polinicos se encontraron en el género
Lotus (v.g., Lotus subbiflorus subsp. castellanus, x = 0,8 £ 0,1 um’) y en Ononis
cintrana (x = 1,3 £ 0,1 pm®). El tamafio del grano de polen esta correlacionado de
manera positiva con el tamafo de la flor y con la biomasa de las anteras, en ambos
casos de manera significativa (P < 0,001; tabla 3).

Tribu ViciE4e.—Todos los taxones estudiados de esta tribu poseen androceo
pseudomonadelfo con fenestras basales, con el estambre A1 mas o menos adosado
al tubo formado por los restantes filamentos. Dicho estambre estd mas o menos
aplanado en toda su longitud, excepto en su parte basal, en la que sufre una curva-
tura que lo separa del tubo (fig. 4C). La Uinica excepcion a este tipo de androceo
aparece en V. pubescens, que lo posee de tipo diadelfo reducido. La parte libre de
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los filamentos es linear en la mayoria de los casos, pero en algunos taxones (v.g.,
Vicia benghalensis, V. villosa, V. vicioides, V. eriocarpa, Lathyrus aphaca, L. cly-
menum, L. tingitanus, Pisum sativum subsp. elatius) la parte distal de los mismos
suele ser aplanada, al menos en el Ve y sobre todo en el décimo estambre (carinal).

Respecto al perfil de la parte superior de los estambres, éste puede ser truncado
(fig. 6C; género Lathyrus —excepto L. sphaericus—y Pisum sativum) 'y, sobre todo,
oblicuo, tipo éste especialmente bien representado en el género Vicia y en Lathyrus
sphaericus. En este tltimo taxon se distinguen dos grupos o pseudofasciculos de
estambres, uno formado por los cinco mas carinales y situado a un nivel mas supe-
rior que el segundo, que esta formado por los cuatro estambres mas vexilares. En el
género Vicia los tres estambres mas carinales pueden formar un pequefio pseudo-
fasciculo, diferenciado del resto de estambres, y concretamente los estambres B2 y
B3 pueden presentar menor nivel de fusion de sus filamentos.

Las anteras, siempre glabras, son en todos los casos basifijas en el Ve y dorsifi-
jas en el Vi, siendo en unos taxones todas orbiculares o suborbiculares (tipo AV) y
en otros oblongo-orbiculares (tipo AIV; véase Anexo 1). El mayor tamafio medio
de anteras aparece en Lathyrus latifolius (x = 944,3 + 302,3 dmm’), mientras que el
menor se ha observado en el género Vicia (véase Anexo 1). Ademas, y como ocurre
a nivel de familia, la biomasa de anteras/flor esta positiva y significativamente
correlacionada con el tamafio floral (P < 0,001; tabla 4). Por verticilos, las anteras
del Ve (x = 424,9 + 344,3 dmm’) son significativamente mayores que las del Vi
(x = 331,5 + 287 dmm’; datos no mostrados en tabla; Mann-Whitney test
U =39.507, P <0,001; no obstante, el género Vicia no se ha incluido en el test por
no poseer datos del mismo). Respecto al cociente Rv, el valor mas pequefio aparece
en Lathyrus sphaericus (Rv = 0,46), seguido de L. angulatus, y el mas grande, en
L. hirsutus (Rv =c. 1) y en L. latifolius (Rv = 0,88). En el primer caso se observa
una tendencia a la reduccion del Vi.

En cuanto al tamafio de los granos de polen, el valor medio para la tribu es de
17 + 8,5 um’, de tal modo que los mayores tamafios aparecen en representantes del
género Lathyrus (v.g., L. clymenum, con una media de 37,3 pm’), y los menores, en
Vicia hirsuta y en L. sphaericus (con una media inferior a 6,1 um’; Anexo 1). La
correlacion existente entre el tamafo del grano de polen con el tamafio floral y con
la biomasa de anteras (P < 0,001; tabla 4) es positiva y altamente significativa.

Tribu LoTE4E.—En esta tribu se han observado dos tipos de androceo: 1) pseu-
domonadelfo con fenestras basales, con el estambre Al practicamente unido al res-
to de filamentos excepto en su parte basal (Hymenocarpos, Anthyllis y Dorycnop-
sis); y 2) diadelfo (Lotus, Tripodion y Dorycnium pentaphyllum). Sin embargo,
Dorycnium rectum estd en una situacion intermedia, pues una de las poblaciones
estudiadas posee androceo de tipo diadelfo (359/94) y la otra (396/94) de tipo pseu-
domonadelfo, incluso sin ninguna fenestra basal aparente. La parte libre de los fila-
mentos estaminales muestra una gran variabilidad, apareciendo los siguientes tipos:
1) filamentos del Ve dilatados, y los del Vi —si lo estan—, en menor grado (Lotus);
2) filamentos de ambos verticilos dilatados, de manera muy débil (Dorycnium)
o incluso casi inapreciable (Dorycnopsis), o bien muy pronunciada (fig. 5B;
Hymenocarpos, Tripodion, Anthyllis cytisoides); y 3) filamentos notablemente dila-
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tados en ambos verticilos, a veces los del Vi con concavidad en forma de copa
(solo en Anthyllis vulneraria subsp. maura; fig. 5D). Respecto a su perfil, todos los
taxones lo poseen de tipo oblicuo con distintos grados de irregularidades.

Las anteras, glabras en todos los casos, son siempre basifijas en el Ve y dorsifi-
jas en el Vi, y respecto a su forma en la mayoria de los taxones son orbicular-subor-
biculares (subtipo AV), siendo pocos los que las presentan oblongo-suborbiculares
(Lotus glareosus, L. uliginosus, L. pedunculatus, L. corniculatus, L. angustissimus).
Por su tamafio, las mayores anteras se alcanzan en el género Lotus, y las menores
en Hymenocarpos y Dorycnopsis (Anexo 1). Esta variable est4 correlacionada posi-
tiva y significativamente con el tamafio floral (P < 0,001; tabla 5). Al considerar
con independencia los verticilos se constata que esta tribu es la tinica en la que el
valor medio del tamafio de antera del Vi (x = 50,5 + 59,8 dmm’) supera al del Ve
(x = 49,2 + 51,1 dmm’; datos no mostrados en tabla), si bien esta diferencia no es
significativa (Mann-Whitney test U = 813, P > 0,05). Asi, los mayores tamafios
medios, tanto en el Ve como en el Vi, se observan en el género Lotus, y los valores
mas pequeios, en Dorycnopsis gerardii ¢ Hymenocarpos (Anexo 1).

Respecto al cociente Rv, los menores valores se alcanzan en los géneros
Hymenocarpos 'y Tripodion (Rv < 0,76), lo que indica que las anteras del Ve ocu-
pan mayor volumen que las del Vi. Los mayores valores de Rv (mayor biomasa del
Vi respecto del Ve) aparecen en el género Lotus, donde en la mayoria de las espe-
cies esta por encima de 1.

En relacion con el polen, el tamafio medio de los granos es de 10,5 = 18 um’,
siendo destacable €l caso de Tripodion tetraphyllum (x = 83 = 10,6 um®), cuyos
granos poseen el mayor tamafio no solo de la tribu, sino también de la familia; le
siguen muy a distancia Anthyllis vulneraria subsp. maura e Hymenocarpos hamo-
sus (en ambos casos con granos de menos de 21 pm®). Los granos mas pequefios
aparecen en el género Lotus (v.g., L. subbiflorus subsp. castellanus, con x = 0,8 £
0,1 pm’; Anexo 1). En esta tribu, el tamafio del grano de polen esta correlacionado
con el tamafio floral, pero dicha correlacion ya no es significativa con el test
secuencial de Bonferroni (tabla 5).

Tribu HEDYSAREAE.—Se han observado dos tipos de androceo: 1) pseudomona-
delfo sin fenestras basales, con el estambre Al (vexilar) ocupando totalmente el
hueco dejado por el tubo de filamentos (presente en Coronilla; fig. 4B); y 2) dia-
delfo (resto de taxones; fig. 4D). En el género Onobrychis se observa una pequefia
superposicion del estambre libre (es algo aplanado desde la parte basal, pero este
aplanamiento desaparece gradualmente hacia el apice). La parte libre de los fila-
mentos estaminales puede ser de tres tipos: 1) linear, no engrosada apicalmente
(Hedysarum y Onobrychis); 2) dilatada en los filamentos del Ve y dilatada de
manera variable en los del Vi (Hippocrepis, Coronilla, Scorpiurus vermiculatus)
o bien algo mazuda (Scorpiurus muricatus); y 3) dilatada en ambos verticilos
(Ornithopus). Por el tipo de perfil, todos poseen androceo oblicuo.

Respecto a las anteras, siempre glabras, unos taxones las poseen de insercion
basifija en el Ve y dorsifija en el Vi, con morfologia orbicular o suborbicular
(tipo A, subtipo AV; Ornithopus, Coronilla, Hippocrepis, Scorpiurus; fig. 7C), y
otros de tipo B (todas dorsifijas), siendo orbiculares o suborbiculares (subtipo BII;
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Hedysarum y Onobrychis). Las anteras mas grandes aparecen en el género
Onobrychis (v.g., O. humilis) y en Hedysarum coronarium (con mas de 135 dmm’
de media), y las mas pequeias, en Ornithopus (v.g., O. perspusillus) e Hippocrepis
ciliata (con medias inferiores a 6,5 dmm®), siendo el valor medio para la tribu de
58 + 66,1 dmm’ (Anexo 1). Considerando los verticilos, el Ve posee un tamafio
medio de anteras (59,4 + 66,6 dmm’) semejante al del Vi (56,6 + 67,5 dmm’; datos
no mostrados en tabla; Mann-Whitney test U = 941, P > 0,05).

Respecto al cociente Rv, la mayoria de los taxones (60 %) poseen un valor
inferior a 0,75 (Coronilla y Ornithopus) y el 26,7 % lo poseen cercano a uno, lo
que indica que los verticilos son muy similares en cuanto al volumen ocupado por
las anteras. Solamente un 13,3 % sobrepasa claramente el valor 1, es decir, que el
Vi es mayor al Ve (v.g., S. muricatus y S. vermiculatus). En esta tribu, la biomasa
de anteras/flor esta positiva y significativamente correlacionada con el tamafio de la
flor (P < 0.001; tabla 6).

Los granos de polen poseen en la tribu un tamafio medio de 4,1 + 2,9 um’,
habiéndose observado los mayores tamafios en los taxones del género Onobrychis
(v.g., O. viciifolia, con una media de 11,2 pm®), y los més pequefios, en Coronilla
(v.g., C. repanda subsp. dura) y Scorpiurus muricatus (con menos de 2 um’;
Anexo 1). Tampoco en esta tribu es significativa la correlacion de dicha variable
con el tamafio floral al aplicar el test secuencial de Bonferroni (tabla 6).

Tribu TriFoLIEAE.—Segln el grado de fusion de los filamentos estaminales, se
reconocen los siguientes tipos: 1) monadelfo (Ononis); 2) pseudomonadelfo con
fenestras basales, donde el estambre Al practicamente estd fusionado en su totali-
dad al tubo, excepto en la zona basal (Medicago) o solo en una pequefia porcion
superior del androceo (algunas especies de Trifolium); y 3) diadelfo (algunas espe-
cies de Trifolium y Trigonella; Anexo 1). La morfologia de la parte libre de los
filamentos es de dos tipos: 1) linear (Medicago, Melilotus, Trigonella y algunas
especies de Trifolium;y 2) con algln tipo de dilatacion, sobre todo en los filamen-
tos del Vi (Ononis), o bien los filamentos del Ve estan aplanados en su parte final,
sobre todo en el estambre F10 (fig. 5C). Por su perfil, el tubo estaminal siempre es
de tipo oblicuo.

Respecto a las anteras, en todos los casos glabras, se reconocen los siguientes
tipos: 1) tipo A (anteras del Ve basifijas y las del Vi dorsifijas), bien oblongas o
linear-oblongas en ambos verticilos (algunas especies de Ononis), bien orbiculares
o suborbiculares (algunas especies de Ononis y Melilotus); 2) tipo B (todas las
anteras dorsifijas), bien oblongas (v.g., Trifolium isthmocarpum, T. repens,
T. mutabile), bien orbicular-suborbiculares, a veces subdorsifijas en el Ve (algunas
especies de Trifolium, Medicago y Trigonella;, Anexo 1). El volumen medio de la
antera a nivel de tribu es de 53 + 98,4 dmm’; los tixones con un mayor volumen
pertenecen al género Ononis y los que lo poseen menor al género Trifolium, tanto si
se consideran las anteras a nivel de todo el androceo como si se consideran por
separado ambos verticilos. Igual ocurre, si consideramos la biomasa de las
anteras/flor. Ademas, la biomasa de anteras del Ve, aunque ligeramente mayor a
las del Vi, no es significativamente diferente (Mann-Whitney test U = 10.506,
P > 0,05). No obstante, aqui no se han tenido en cuenta los datos del género
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Ononis, que son los que poseen mayor produccion de polen. Se trata de una varia-
ble que esta directamente correlacionada con el tamafio floral (P < 0,001; tabla 7).

Respecto al polen, su volumen medio en la tribu es de 10,7 + 7,9 pm’, alcan-
zandose los mayores tamafios en Trifolium (v.g., T. stellatum) y en Medicago dolia-
ta subsp. muricata (con medias superiores a 20 pm’), y los menores, en Ononis
(v.g., O. cintrana, con medias inferiores a 1,5 um’; Anexo 1). Tampoco en esta tri-
bu es significativa la correlacion de dicha variable con el tamaio floral (tabla 7).

Tribu GENISTEAE.—En esta tribu el androceo es siempre monadelfo (fig. 4A) y
en todos los casos la parte libre de los filamentos estaminales es linear (fig. SA).
Sin embargo, en relacion con el perfil del tubo estaminal se distinguen dos tipos:
1) oblicuo, con dos subtipos: a) subtipo I, en el cual o bien no existe escalonamien-
to (fig. 6A), o bien la base de la parte libre de los filamentos A1, B2 y B3 se situa a
nivel inferior que la base del resto de los estambres, de modo que forman un grupo
o pseudofasciculo diferenciado de los otros siete estambres (v.g., en algunas espe-
cies de Adenocarpus, Lupinus y Genista, asi como en Echinospartum barnadesii
subsp. dorsisericeum, Spartium junceum, Cytisus arboreus, C. scoparius'y C. gran-
diflorus); b) subtipo 11, donde solo el estambre Al posee la base de la parte libre de
su filamento a nivel inferior respecto del resto (Argyrolobium zanonii); y 2) oblicuo
inverso, presente de manera clara en Cytisus striatus (fig. 6B) y C. balansae, pero
dudoso o inapreciable en C. multiflorus.

Respecto a las anteras, se ha observado pubescencia en Spartium junceum 'y en
Retama monosperma. En la primera especie se observan dos penachos de pelos
basales (uno a cada lado del filamento) en algunas de las anteras del Ve, y cuatro
penachos mas densos de pelos (dos basales a ambos lados del filamento y dos
superiores dispuestos lateralmente en la zona acuminada) en algunas anteras del
Vi. En la segunda especie solo aparece un penacho de pelos en algunas anteras
del Vi en posicion apical. Por su insercion las anteras son en todos los casos basi-
fijas en el Ve y dorsifijas en el Vi. No obstante, se distinguen dos subtipos: 1) las
anteras del Ve son oblongas o linear-oblongas, y las del Vi son orbiculares o
suborbiculares (Adenocarpus, Lupinus, Argyrolobium zanonii y Genista anglica,
fig. 7A); y 2) con las anteras de ambos verticilos oblongas o linear-oblongas, pero
en el Vi poseen la parte apical triangular-acuminada (fig. 7B; Cytisus, Echino-
spartum barnadesii subsp. dorsisericeum, Genista —excepto G. anglica—,; Retama,
Spartium 'y Ulex).

En relacion al tamafio de las anteras, los tdxones con un mayor volumen de
antera media individual son Spartium junceum y Cytisus striatus (en ambos casos
con medias superiores a los 750 dmm”) y los que presentan un volumen menor son
Retama sphaerocarpa y R. monosperma (con medias inferiores a 41 dmm’). Si se
atiende al volumen de la antera, pero distinguiendo entre verticilos, los resultados
no varian (datos no mostrados en tabla). Teniendo en cuenta el volumen ocupado
por las anteras de ambos verticilos, la biomasa del Ve es significativamente mayor
que la del Vi (Mann-Whitney test U = 6.228, P < 0,001). Atendiendo al cociente
entre ambos (Rv), el valor maximo se alcanza en Cytisus grandiflorus (Rv = 0,76),
y el minimo, en el género Lupinus (v.g., Lupinus albus, con Rv = 0,08), lo que indi-
ca que en este ultimo caso el Vi es infimo si se compara con el Ve. Dicha variable
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(biomasa de anteras/flor) esta directa y significativamente correlacionada con el
tamaiio floral (P < 0,001; tabla 9).

Respecto al polen, los mayores tamafios aparecen en Spartium junceum (con
una media de 47,9 um’; a nivel de familia es el segundo mas grande) y en
Argyrolobium zanonii (con media de 23,4 um’), y los menores, en Cytisus multiflo-
rus y C. balansae (con medias inferiores a 5,5 um’), siendo el valor medio a nivel
de la tribu de 12,9 + 9,3 um’ (Anexo 1). En esta tribu, el tamafio del polen si esta
correlacionado significativamente con el tamaiio floral (P < 0,01), asi como con la
biomasa de las anteras/flor (P < 0,001, tabla 9).

Tribu GALEGEAE.—Tres son los tipos de androceo observados en esta tribu aten-
diendo al grado de fusion de los filamentos estaminales: 1) monadelfo (Galega
cirujanoi); 2) diadelfo (Colutea hispanica y Astragalus —excepto A. epiglottis); y
3) diadelfo reducido (Astragalus epiglottis y Biserrula pelecinus; fig. 4E). La parte
libre de los filamentos estaminales es linear en todos los taxones, excepto en
Astragalus glaux, que posee el estambre F10 (carinal) algo aplanado en el extremo,
aplanamiento que a veces aparece también en menor grado en los filamentos del Ve
contiguos al F10 (D6 y D7). En cuanto al perfil del tubo estaminal, todos los taxo-
nes lo presentan de tipo oblicuo, siendo muy poco pronunciado en Astragalus
glaux, A. echinatus, A. stella, A. hamosus y A. cymbicarpos. En A. lusitanicus se
observaron dos grupos o pseudofasciculos de estambres, uno superior formado por
los cinco mas carinales (F10, E9 y E8, D7 y D6) y otro por los cuatro estambres
restantes (los mas vexilares —-B2 y B3, C4 y C5). En Galega cirujanoi se observa la
fusion en grupos de dos o tres filamentos, casi hasta las anteras.

Las anteras, siempre glabras, pueden ser encuadradas por su morfologia en los
siguientes tipos: A) las del Ve basifijas y las del Vi dorsifijas, bien oblongas o linear-
oblongas (Colutea hispanica), bien orbicular-suborbiculares (Galega cirujanoi);
B) todas las anteras dorsifijas, siendo orbiculares o suborbiculares (4stragalus,
Hedysarum, Onobrychis; Fig. TE); y C) anteras orbiculares y dorsifijas, solamente
en el Ve, ya que el Vi ha desaparecido (Biserrula pelecinus y Astragalus epiglottis;
fig. 7F). Por su tamafio, el mayor volumen de antera individual aparece en Co-
lutea hispanica y Astragalus lusitanicus (en ambos casos con medias superio-
res a 950 dmm’), y el menor, en A. epiglottis y A. stella (con medias de 5,1 y
22,5 dmm’, respectivamente; Anexo 1). Si se diferencian verticilos, los que poseen
anteras con mayor volumen en ambos verticilos son Colutea hispanica y Astra-
galus lusitanicus, mientras que los menores valores en el Ve aparecen en A. epi-
glottis y en A. stella, y en el Vi esta ultima especie y A. glaux.

Si se tiene en cuenta el valor de Rv, se observa que como mucho el Vi es apro-
ximadamente igual o menor que el Ve (0,64 < Rv < 0,99). Sin embargo, en esta tri-
bu no existen diferencias significativas entre el volumen de un verticilo y el del
otro (Mann-Whitney test U = 369, P > 0,05). La variable biomasa de anteras/flor
esta directamente correlacionada con el tamafio floral (P < 0,001; tabla 8).

En los taxones con androceo diadelfo reducido, como ya se ha mencionado
antes, pueden encontrarse a veces vestigios de las anteras desaparecidas en forma
de pequefios abultamientos, e incluso en una de las flores de Biserrula pelecinus se
contabilizaron hasta siete granos de polen en uno de dichos residuos.
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TABLA 9

MATRIZ DE CORRELACION ENTRE LOS ATRIBUTOS FLORALES ESTUDIADOS
EN LA TRIBU GENISTEAE
(*** P <0,001; ** P <0,01; * P <0,05; ns, no significativo. Solo los coeficientes marcados con ***
y ** son significativos con el test secuencial de Bonferroni)

Biomasa | Volumen N.°prim. | Produc. | Biomasa
Lflor antera/Fl |grano polen| Lovario | Lestilo sem./F1 | polen/Fl | polen/Fl P/O
1 2 3 4 5 6 7 8 9
2 B73FH*
(87)
3 337%* | 416%**
®n | @7
4 .833%*k | 716%** | 003 ns
(88) (87) (87)
5 JI58*FE | T21**% | 608 ns |.370***
@®n | @) | 8D | (Y
6 267% | 255% | —264* [.484*** | 036 ns
&7) &7 (87) 8&7) &7
7 JISTHREE | T52%*% |- 120 ns | .858*** _ 617%%*
(87) 87) 87) (87) 87)
8 B78*H* | 909 ** _ T66%HE | TOSHEE | 32THE _
87) 8&7) (87) 87) 87)
9 JI85HEE | TTS*** | 017 ns [.TO1¥** | S10*** B _ 799 **
(87) 87) 87) (87) 87) 87)

L = longitud; F1 = flor; Produc. = n.° de granos polen/flor

El polen posee un tamafio medio a nivel de la tribu de 9,1 + 4,4 um’, habiéndo-
se constatado los mayores tamafios en Colutea hispanica y en Astragalus echinatus
(en ambos casos, con medias mayores de 14 um’), y los menores, en A. lusitanicus
y A. epiglottis (con medias inferiores a los 4,5 pm’; Anexo 1). Dicha variable no
esta correlacionada significativamente con el tamafo floral ni con la biomasa de
anteras/flor (tabla 8).

Gineceo

Morfologicamente los ovarios varian desde mas o menos lineares hasta subor-
biculares, pudiendo ser sentados o estipitados (v.g., Trifolium campestre, Anthyllis
vulneraria subsp. maura, Robinia pseudacacia, etc.). En relacion con el indumento,
a veces es abundante (v.g., Cytisus striatus), otras menos (v.g., C. scoparius) e
incluso en ocasiones falta (v.g., Ononis sp.). En algunos taxones (v.g., Onobrychis)
la pubescencia es gradual a lo largo del ovario, siendo mayor en longitud y densi-
dad en las cercanias de la base del estilo y por su parte ventral. También pueden
aparecer sobre el ovario pelos glandulares (Ononis), tubérculos glandulosos
(Adenocarpus) o pequefias espinas o papilas (Scorpiurus). Los ovarios de mayor
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tamafio pertenecen en su mayoria al género Vicia (v.g., V. lutea subsp. lutea,
x = 14,3 £ 0,9 mm) y Robinia pseudacacia (x = 12,1 £ 0,7 mm), mientras que los
menores aparecen en los géneros Medicago (v.g., M. lupulina, x = 0,6 = 0,1 mm) y
Trifolium (v.g., T. campestre, x = 0,7 = 0,1 mm; Anexo 2). Esta variable esta positi-
va y significativamente correlacionada con el tamafio floral, con la biomasa de las
anteras/flor y con el volumen del grano de polen, en todos los casos de manera sig-
nificativa (P < 0,001; tabla 3).

A diferencia del ovario, el estilo varia considerablemente dentro de esta fami-
lia, y siguiendo parcialmente a GUNN & KLUVE (1976), POLHILL (1976) y LOPEZ
& al. (1999), entre otros, se distinguen los siguientes tipos en el material estudiado

(Anexo 2):

1. Linear, con seccion mas o menos circular o algo elipsoidal, diferenciandose
varios subtipos:

l.a.

L.b.

l.c.

1.d.

l.e.

Linear-curvado. Méas o menos curvado hacia la zona adaxial (fig. 8A).
Presente en la tribu Hedysareae (Hedysarum), Trifolieae (Trifolium,
Melilotus), Galegeae (Galega cirujanoi, Astragalus lusitanicus, con
pubescencia en su mitad basal, aumentando gradualmente hacia la
base), Vicieae (Vicia pubescens, que puede presentar pubescencia muy
escasa en las proximidades del estigma) y tribu Genisteae (mas o
menos recto con una gran curvatura apical, excepto en Lupinus, donde
dicha curvatura es basal).

Linear-curvado con cepillo. Igual que en el caso anterior, pero con un
anillo de pelos, mas o menos ancho, rodeando al estilo en su parte distal
proximo al estigma. El anillo puede disponerse de modo uniforme alre-
dedor del estilo (v.g., Vicia parviflora, V. disperma, V. villosa subsp.
varia 'y Robinia pseudacacia) o poseer un penacho de pelos mas nume-
rosos y largos en su parte abaxial (v.g., Vicia lutea subsp. lutea,
V. benghalensis; fig. 8B).

Linear-angulado. Estilo que forma un angulo aproximado de 90-135°
con respecto al ovario (fig. 8C). Presente en la tribu Hedysareae
(Scorpiurus, Coronilla), Trifolieae (algunas especies de Ononis) y
Loteae (Lotus, Dorycnium y Dorycnopsis).

Linear-doblado superiormente. Estilo con una doblez en su mitad
superior formando un angulo aproximado de 90-135° con el resto del
mismo (fig. 8D). Presente en la tribu Trifolieae (algunas especies de
Ononis) y Hedysareae (Onobrychis).

Linear-doblado superiormente con engrosamiento. Se trata de un
estilo largo, a veces, algo aplanado lateralmente, con una doblez hacia
su mitad superior, que ademas esta engrosada; a menudo dicho engrosa-
miento estd acompafiado por un aplanamiento dorsiventral (fig. 8E).
Presente en la tribu Loteae (Hymenocarpos, Anthyllis).

2. Estilo aplanado lateralmente y doblado hacia la mitad. Se reconocen dos
subtipos:
2.a. Corto y robusto. Estilo de escasa longitud, con mayor grosor en la

doblez (fig. 8F). Presente en la tribu Trifolieae (Medicago —excepto en
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Fig. 8.-Tipos de estilos presentes en las Fabaceae estudiadas, excepto los de los géneros Lathyrus y
Pisum: A, linear-curvado (Cytisus multiflorus); B, linear-curvado con cepillo (Vicia benghalensis);
C, linear-angulado (Lotus glareosus); D, linear-doblado superiormente (Ononis spinosa subsp. australis),
E, linear-doblado superiormente con engrosamiento (Hymenocarpos hispanicus); F, aplanado lateralmen-
te —subtipo corto y robusto— (Medicago sativa); G, aplanado lateralmente —subtipo largo y delicado—
(Bituminaria bituminosa); H, aplanado dorsiventralmente —subtipo girado— (Hippocrepis scabra); 1, apla-
nado dorsiventralmente —subtipo no girado— (7ripodion tetraphyllum); J, aquillado (Colutea hispanica).
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M. lupulina, que posee un estilo linear y curvado en forma de hoz—,
Trigonella), Hedysareae (Ornithopus) y Galegeae (Biserrula, Astra-
galus —excepto en A. lusitanicus).

2.b. Largo y delicado. Estilo largo con un engrosamiento a nivel de la zona
donde se dobla (fig. 8G). Presente en la tribu Psoraleae (Bituminaria,
Cullen).

3. Estilo aplanado dorsiventralmente. Se distinguen varios subtipos:
3.a. Girado. Estilo con un incipiente giro sobre su eje longitudinal (fig.
8H). Presente en la tribu Hedysareae (Hippocrepis).
3.b. No girado. Estilo que no gira sobre su eje longitudinal (fig. 81).
Presente en la tribu Loteae (Tripodion tetraphyllum).

4. Estilo aquillado. Estilo de seccion mas o menos triangular, con forma de
gancho en su parte terminal y barbado en los margenes de la zona adaxial
(fig. 8J). Aparece en Colutea hispanica.

En la clasificacion general efectuada, practicamente no se ha tenido en cuenta a
las Vicieae, debido a la gran diversidad presente en ellas, por lo que seran tratadas a
nivel de tribu (véase mas adelante).

En relacion al tamafio (longitud), los estilos mayores aparecen en las especies
de la tribu Genisteae (v.g., Cytisus grandiflorus, x = 19,3 £ 1,3 mm, y C. striatus,
x = 18,3 £ 1,6 mm), y los de menor longitud, en las de la tribu Trifolieae (v.g.,
Trigonella monspeliaca, x = 0,3 £ 0,03 mm, y Trifolium dubium, x = 0,4 +
0,1 mm). Respecto a su relacion con otras variables, la longitud del estilo aparece
correlacionada positivamente con el tamafio floral, la biomasa de las anteras, el
volumen del grano de polen y el tamafio del ovario, en todos los casos de modo
altamente significativo (P < 0,001; tabla 3).

El estigma es uno de los caracteres del gineceo que muestra mayor variabili-
dad, y siguiendo parcialmente a GUNN & KLUVE (1976), que los estudiaron en
Vicieae, y a POLHILL (1976) y LOPEZ & al. (1999), en Genisteae, se distinguen los
siguientes tipos (Anexo 2):

1. Cénico: estigma con esta forma (fig. 9A). Aparece en la tribu Trifolieae
(Ononis) y Loteae (Lotus).

2. Discoidal: estigma disciforme y situado en la parte apical del estilo. Se dis-
tinguen los siguientes subtipos:

2.a. Apical: bien con los ejes longitudinales del estigma y del estilo coinci-
diendo o paralelos (fig. 9B; v.g., Genista umbellata, Melilotus, Trifo-
lium; a veces es tan pequeflo que parece puntiforme, como en Astraga-
lus lusitanicus, Anagyris foetida y Galega cirujanoi), o bien con el eje
longitudinal del estilo formando angulos de c. 45° con el del estigma
(v.g., Argyrolobium zanonii).

2.b. Introrso o adaxial: con el estigma situado en un angulo de c. 90° res-
pecto del estilo, y rodeado por una serie de papilas —probablemente
estériles— en su base (fig. 9C). Aparece en Genista tournefortii, G. hir-
suta, G. falcata, G. anglica, G. polyanthos susbp. hystrix y G. triacan-
thos.
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3. Rectangular-introrso: de forma mas o menos rectangular y situado ada-
xialmente respecto del estilo (fig. 9D). Aparece en Spartium junceum.

4. Cuadrangular-introrso: estigma con aspecto cuadrangular, situado ada-
xialmente respecto del estilo, y rodeado de un cepillo de pelos estilares
(fig. 9E). Aparece en Colutea hispanica.

Fig. 9.—Tipos de estigmas en las Fabaceae estudiadas: A, conico (Ononis spinosa subsp. australis),
B, discoidal —subtipo apical- (Genista umbellata); C, discoidal —subtipo introrso— (G. hirsuta); D, rec-
tangular-introrso (Spartium junceum); E, cuadrangular-introrso (Colutea hispanica); F, globoso —subtipo
coronado— (Lupinus hispanicus subsp. hispanicus); G, globoso —subtipo acoronado— (Medicago sativa);
H, encrestado muy pronunciado (Trifolium pratense); 1, encrestado débilmente (Cytisus striatus); J, sub-
cuadrangular-globoso (Lathyrus hirsutus); K, oblongoideo (L. niger); L, linear (L. tingitanus); M, bipar-
tido —subtipo atenuado— (L. clymenum); N, bipartido —subtipo redondeado— (Pisum sativum). [Todos en
vision lateral, excepto N (vision frontal y lateral).]
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5. Globoso: estigma de aspecto subesférico, semiesférico, hinchado o globoso.

Existen varios subtipos:

5.a. Coronado o peniciliforme: estigma globoso rodeado por una corona
de pelos estériles, pudiendo ser todos ellos de la misma longitud (v.g.,
Robinia pseudacacia) o mas largos a nivel adaxial (v.g., Lupinus;
fig. 9F).

5.b. Acoronado: estigma globoso sin corona de pelos (fig. 9G). Aparece
en Medicago, Trigonella, algunas especies de Astragalus, Biserrula,
Bituminaria, Cullen, Adenocarpus, Vicia, Dorycnium, Dorycnopsis,
Hymenocarpos y tribu Hedysareae.

6. Encrestado: estigma situado sobre el estilo como si fuese una cresta o
herradura, presentando mayor longitud sobre la parte abaxial de aquél. Es
especialmente pronunciado en algunas especies de Trifolium (fig. 9H),
pero también aparece en Cytisus, Echinospartum, algunas especies de
Genista, Retama 'y Ulex (fig. 91).

7. Subcuadrangular-globoeso: estigma de aspecto globoso, situado asimétri-
camente (adaxialmente) sobre el apice del estilo (fig. 9J). Presente en
Lathyrus cicera'y L. hirsutus.

8. Oblongoideo: con estigma de aspecto oblongoideo, situado asimétrica-
mente (adaxialmente) sobre el apice del estilo (fig. 9K). Aparece en
Lathyrus niger'y L. latifolius.

9. Linear: estigma con forma linear, a veces mas estrechado hacia su parte
media, y dispuesto asimétricamente (adaxialmente) sobre el apice del estilo
(fig. 9L). Aparece en algunas especies de Lathyrus.

10. Bipartido: con estigma constituido por dos partes externas fértiles que tie-
nen forma mas o menos linear-arqueada y separadas por una zona interna
estéril. Existen dos subtipos:

10.a. Atenuado: con parte estéril atenuada (fig. 9M). Aparece en Lathyrus
clymenum.

10.b. Redondeado: con parte estéril redondeada (fig. 9N). Aparece en
Pisum sativum.

En relacion con los primordios seminales, se debe sefialar que son siempre de
tipo campildtropo, habiéndose realizado su observacion por medio del microscopio
optico mediante transparencia y tincion con azul de lactofenol. Ademas, en algunos
casos se ha corroborado mediante cortes histologicos del primordio seminal (v.g.,
Anagyris foetida, Cytisus multiflorus). Atendiendo a su nimero, los tdxones mas
productores pertenecen al género Lotus (v.g., L. uliginosus, x = 51,3 £ 4,1,y
L. pedunculatus, x = 50,5 + 3,3) y los menos productores aparecen en Medicago
lupulina, Onobrychis, Bituminaria y Cullen, todos ellos con un solo primordio
seminal. El nlimero de primordios seminales muestra una correlacion negativa muy
significativa con el volumen del grano de polen (P < 0,001; tabla 3), lo que equiva-
le a decir que a mayor tamafio polinico se produce menor numero de primordios
seminales. También es digno de citar que el numero de primordios seminales esta
correlacionado positivamente con el tamafio floral, la biomasa de las anteras/flor, la
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longitud del ovario y la longitud del estilo, en todos los casos de manera significati-
va (P <0,001; tabla 3).

Tribu Vicie4E—~En esta tribu el ovario es mas o menos linear, a veces subrom-
boideo, glabro o pubescente. Posee un tamafio medio de 8,3 + 3,9 mm, encontran-
dose siempre tanto los mayores valores como los menores en el género Vicia
(Anexo 2). Dicha variable esta correlacionada positivamente con el tamafio floral
(P < 0,001; tabla 4). La morfologia del estilo muestra en esta tribu la mayor com-
plejidad de toda la familia, e igual sucede con la pubescencia y su localizacion en el
mismo, considerandose los siguientes tipos:

1.

2.

Acanalado: presenta una acanaladura en su parte dorsal, y un cepillo peloso
en su mitad superior y la zona ventral (Pisum sativum; fig. 10A).
Espatulado: posee una expansion espatuliforme en su parte terminal, con
un cepillo peloso apical y ventral. Se distinguen dos subtipos: a) Girado,
donde la parte ventral del estilo pasa a ser lateral (Lathyrus tingitanus,
L. annus; fig. 10B); y b) No girado (L. aphaca, L. clymenum, L. sphaericus
y L. angulatus).

. Ovalado: el estilo posee en su porcion terminal una expansion mas o menos

ovalada, con un cepillo peloso apical y ventral. Se distinguen dos subtipos:
a) Girado, con cepillo peloso en las caras ventral y dorsal (L. cicera) o sola-
mente ventral (fig, 10C; L. hirsutus, L. latifolius); y b) No giradoe (L. linifo-
lius, L. niger).

. Linear curvado con cepillo, con dos subtipos: @) Con pubescencia apical

rodeando de modo uniforme al estilo (V. parviflora, V. disperma 'y V. villosa
subsp. varia; en V. pubescens esta pubescencia es nula o casi nula); y
b) Con pubescencia apical rodeando al estilo, pero con un penacho de pelos
mas largo en la parte abaxial (fig. 10D; V. benghalensis, V. lutea, V. sativa
subsp. nigra, V. sativa subsp. sativa, V. peregrina, V. lutea subsp. vestita,
V. hirsuta y V. villosa subsp. eriocarpa), aunque en esta ultima la pubescen-
cia es mas escasa que en los casos anteriores).

>0

Fig. 10.-Tipos de estilos estudiados en la tribu Vicieae: A, acanalado (Pisum sativum); B, espatulado
—subtipo girado— (Lathyrus annuus); C, ovalado —subtipo girado— (L. hirsutus); D, linear-curvado con
cepillo (Vicia benghalensis).
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En cuanto al tamafio, los estilos mas largos aparecen en el género Lathyrus
(v.g., L. latifolius) y en Pisum sativum subsp. elatius (con medias superiores a
8 mm), y los de menor tamaiio, en los representantes del género Vicia (v.g., V. hir-
suta, con medias de solo 0,5 mm; Anexo 2). Al igual que ocurria a nivel de la fami-
lia, en esta tribu existe una correlacion altamente significativa entre la longitud del
estilo y el tamafio floral, tamafio del ovario y tamafio del grano de polen (P < 0,001;
tabla 4). La regresion con esta ultima variable resulta altamente significativa
(r=0,72,F =57,96, P < 0,001, N = 55; fig. 11).

Ln Lestilo

Ln Vpolen

Fig. 11.-Regresion lineal de la longitud del estilo (Ln Lestilo) frente al volumen del grano de polen (Ln
Vpolen) en la tribu Vicieae.

Los estigmas son también extraordinariamente diversos, distinguiéndose los
tipos globoso (Vicia), subcuadrangular-globoso (Lathyrus cicera y L. hirsutus;
fig. 9J), oblongoideo (L. niger y L. latifolius, fig. 9K), linear (L. annuus, L. apha-
ca, L. sphaericus, L. angulatus y L. tingitanus, fig. 9L) y bipartido, de subtipo ate-
nuado (L. clymenum; fig. 9M) o redondeado (Pisum; fig. 9N).

Respecto a la produccion de primordios seminales por flor, el mayor niimero
aparece en el género Lathyrus (hasta 22,13 primordios seminales en algunos taxo-
nes), y el menor, en el género Vicia, en algunas de cuyas especies aparecen sola-
mente dos (Anexo 2). Dicha variable estd correlacionada positivamente con el
tamaifio floral (P < 0,01) y el tamafio del ovario (P < 0,05), y a diferencia de lo que
ocurre a nivel de familia se correlaciona positivamente con el volumen del grano de
polen (P <0,01; tabla 4).
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Tribu LoTE4E.—El ovario es generalmente linear o linear-oblongo, pudiendo ser
estipitado (v.g., Tripodion tetraphyllum) o estar curvado (v.g., Hymenocarpos cor-
nicina). En esta tribu el tamafio medio del ovario es de 4,1 + 1,8 mm, apareciendo
los mayores tamafios en Hymenocarpos hispanicus y Lotus corniculatus (con
medias en torno a los 6,5 mm), y los mas pequefios, en Dorycnopsis gerardii y
Dorycnium pentaphyllum (en ambos casos con medias inferiores a los 2 mm;
Anexo 2). Esta variable se halla directamente correlacionada con el tamafio floral y
con la biomasa de anteras/flor (P < 0,001; tabla 5).

El estilo es mas o menos linear, pudiendo estar algo aplanado dorsiventral o
lateralmente, y se han observado los siguientes subtipos: 1) linear angulado, for-
mando un angulo de entre 90-135° con el ovario (Lotus, Dorycnium y Dorycnopsis;
fig. 8C); 2) linear doblado superiormente con engrosamiento y largo (Anthyllis,
Hymenocarpos, fig. 8E); y 3) aplanado dorsiventralmente y no girado sobre su
eje longitudinal (Tripodion tetraphyllum,; fig. 81). En cuanto a su longitud, los
mayores valores se dan en Tripodion tetraphyllum y Anthyllis vulneraria subsp.
maura (con medias en torno a los 9 mm), y los menores, en Dorycnium rectum 'y
D. pentaphyllum (con menos de 2 mm de media; Anexo 2). Dicha variable se halla
correlacionada positivamente con el tamafio floral, con la biomasa de anteras/flor
y con la longitud del ovario (P < 0,001), pero no con el tamafio del grano de polen
(tabla 5).

Los estigmas en esta tribu son fundamentalmente de dos tipos: 1) cénico
(Lotus); y 2) globoso, no abruptamente expandido en la base (Dorycnium,
Dorycnopsis, Hymenocarpos, Tripodion).

Respecto a los primordios seminales, la mayor produccion se ha observado en
el género Lotus (v.g., L. uliginosus y L. pedunculatus, donde se superan los 50 pri-
mordios seminales/flor), y la menor, en Anthyllis vulneraria subsp. maura,
Dorycnopsis gerardii y Tripodion tetraphyllum, con tan solo dos primordios semi-
nales por flor (Anexo 2). Igual que ocurre a nivel de familia, la produccion de pri-
mordios seminales esta negativamente correlacionada con el volumen del grano de
polen (P < 0,001; tabla 5) y lo esta positivamente con el tamafio del ovario y bio-
masa de anteras/flor (P < 0,001; tabla 5). Sin embargo, en relacion con el tamafio
floral, la correlacion ya no es significativa.

Tribu HeDYsAREAE.—El ovario en esta tribu puede ser ovoideo (Onobrychis) o
linear-oblongo (resto de los taxones), glabro (Coronilla, Hippocrepis, Hedysarum)
o0 pubescente, con un aumento de la pubescencia hacia el apice del ovario y zona
ventral, en donde los pelos adquieren su maxima longitud y densidad (Onobrychis).
Ademas, en Scorpiurus puede estar recubierto de pequenas espinas (S. muricatus) o
papilas (S. vermiculatus). Los mayores tamafios ovaricos aparecen en Hedysarum
coronarium ¢ Hippocrepis scabra (con medias en torno a los 5 mm), y los menores,
en Onobrychis humilis y O. viciifolia (con medias inferiores a 1,5 mm), siendo el
valor medio a nivel de la tribu de 3,5 + 1,2 mm (Anexo 2). En esta tribu dicha
variable no se correlaciona significativamente con ninglin otro atributo floral
(tabla 6).

El estilo suele ser linear, aunque en algunos tixones puede estar aplanado, ya
sea dorsiventral o lateralmente, observandose tres tipos: 1) linear, subtipo linear-
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curvado (Hedysarum), subtipo linear-angulado (Coronilla, Scorpiurus que puede
presentar una doblez en el 4pice) y subtipo linear doblado superiormente
(Onobrychis), 2) aplanado lateralmente y doblado hacia la mitad, siendo corto y
robusto (Ornithopus); y 3) aplanado dorsiventralmente, girado sobre su eje lon-
gitudinal (Hippocrepis, fig. 8H).

Los estilos de mayor longitud aparecen en Hedysarum coronarium y en
Onobrychis viciifolia (con valores medios superiores a 10,5 mm), y los de menor
longitud, en el género Ornithopus (v.g., O. sativus, O. perspusillus, con medias
inferiores a 1 mm). El valor medio de la longitud del estilo en esta tribu es de 4 +
3,5 mm (Anexo 2). Dicha variable est4 positivamente correlacionada con el tamafio
floral (P < 0,001), pero su relacion con el tamafio del ovario y volumen del grano
de polen ya no es significativa (P > 0,05; tabla 6).

Los estigmas son de tipo globoso, con una cabeza hemisférica o cénica, siendo
abruptamente expandida desde la base o muy pequena (Hedysarum coronarium).

En cuanto a la produccion de primordios seminales, la mayor se ha observado
en los taxones del género Coronilla (v.g., C. juncea, con media en torno a los 16,4),
y la menor, en Onobrychis, con un solo primordio seminal, siendo la produccion
media a nivel de la tribu de 8,8 £ 4,2 (Anexo 2). Dicha variable esta negativa y sig-
nificativamente correlacionada con el volumen del grano de polen (P < 0,001) y ha
perdido significacion su relacion con otros atributos florales (tabla 6).

Tribu TriFoLiEAE.—El ovario puede estar sentado o estipitado, habiéndose
observado esto tltimo, y de manera notable, en Trifolium campestre y T. dubium.
Por su morfologia suele ser linear o linear-oblongo (Medicago, Trigonella,
Trifolium spumosum, T. repens y algunas especies de Ononis), ovoideo o subrom-
boideo (Medicago lupulina y algunas especies de Trifolium y Ononis), bien glabro
o pubescente, e incluso glandular (Ononis). Posee un tamafio medio de 1,9 +
1,3 mm, apareciendo los mayores ovarios en Ononis natrix y en Medicago sativa
(con valores medios proximos a 6 mm), y los menores, en M. lupulina y Trifolium
campestre (con valores medios inferiores a 1 mm; Anexo 2). El tamano del ovario
se halla directamente correlacionado tanto con el tamafio floral como con la bioma-
sa de antera/flor (P < 0,001; tabla 7).

Los estilos que se observan en esta tribu son fundamentalmente de dos tipos:
1. Linear, glabro, pubescente o pubescente-glanduloso en la base (Ononis), con
varios subtipos: a) linear-curvado (7rifolium y Melilotus); b) linear-angulado
(aparece en los Ononis con ovarios oblongo-lineares —O. laxiflora, O. viscosa
subsp. crotalarioides, O. viscosa subsp. brachycarpa, O. reclinata subsp. reclinata,
O. reclinata subsp. mollis, O. natrix y O. biflora—; c) linear-doblado superior-
mente (Fig. 8D; aparece en Ononis con ovarios mas o menos ovoideos o subrom-
boideos —O. spinosa subsp. australis, O. pubescens, O. diffusa, O. broterana,
O. pinnata, O. pendula subsp. boissieri, O. cintrana). 2. Estilo aplanado lateral-
mente, subtipo corto y robusto, presentando una doblez hacia su mitad (fig. 8F;
aparece en Trigonella y Medicago —excepto en M. lupulina, que presenta un estilo
linear y curvado en forma de hoz).

En esta tribu la longitud media del estilo es de 3,7 + 3,2 mm, apareciendo los
mas largos en Trifolium pratense y en Ononis (v.g., O. spinosa subsp. australis,
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con medias superiores a los 10 mm), y los mas cortos, en Trigonella monspeliaca y
en Trifolium dubium (con medias inferiores a 0,5 mm; Anexo 2). Esta variable esta
positivamente correlacionada con el tamafio floral y la biomasa de anteras/flor
(P <0,001); sin embargo, no presenta correlacion estadisticamente significativa con
el volumen del grano de polen ni con el tamaiio del ovario (tabla 7).

Los estigmas observados en la tribu son de tipo: a) cénico (Ononis; fig. 9A);
b) discoidal apical (Trifolium); c) globoso acoronado (Medicago y Trigonella;
fig. 9G); y d) encrestado (algunas especies de Trifolium, fig. 9H).

El nimero medio de primordios seminales en esta tribu es de 6,2 £ 6,5, siendo
los mayores productores los taxones pertenecientes al género Ononis (v.g.,
O. natrix, con media en torno a los 30), y los menores, Medicago lupulina (con uno
solo) y las especies de Trifolium, en su mayoria con solo dos primordios seminales.
Dicha variable se halla correlacionada negativamente con el volumen del grano de
polen (P < 0,001; tabla 7), y de manera positiva con el tamafio floral, el tamafio del
ovario y la biomasa de anteras/flor (P < 0,001; tabla 7).

Tribu GENisTE4E.—El ovario es generalmente linear-oblongo, con algln tipo de
pubescencia o incluso tubérculos glandulosos (Adenocarpus), pero también existen
ovarios ovoideos o subovoideos, bien glabros (Retama, Ulex) o bien pubescentes
(Echinospartum, Genista hirsuta, G. tournefortii, G. triacanthos, etc.). Su longitud
media es de 5,5 + 2,3 mm, estando los valores maximos en Adenocarpus hispani-
cus subsp. gredensis y en Spartium junceum (con valores en torno a los 9,5), y los
minimos, en Retama sphaerocarpa y R. monosperma (con medias en torno a los
1,5 mm; Anexo 2). El tamafio del ovario se correlaciona positivamente con el tama-
fio de la flor y con la biomasa de anteras/flor (P < 0,001; tabla 9).

El estilo suele ser mas o menos linear, algo curvado hacia la zona adaxial
(vexilo; fig. 12A), siendo dicha curvatura muy pequefia (en la mayoria de los taxo-
nes con curvatura apical —fig. 12C—, y en Lupinus con curvatura basal —fig. 12B) o
muy pronunciada (Cytisus scoparius, C. arboreus; fig. 12D); a veces el estilo pue-
de llegar a hacerse totalmente circinado tras la presentacion del polen (fig. 12E;
Cytisus striatus y C. grandiflorus). En dichos Cytisus el estilo posee una doblez en
su parte terminal, provocando que el estigma mire hacia abajo, y en dicha doblez se
presenta un engrosamiento. Ademas, en la parte ventral de esta doblez existe una
especie de cavidad, que recoge gran parte de los granos de polen que van a salir
disparados en el momento de la polinizacion. Esta cavidad estda muy desarrollada
en Cytisus striatus, C. scoparius y C. grandiflorus, y no existe en C. arboreus.
Normalmente el estilo es glabro, pero puede presentar ocasionalmente una pequefia
pubescencia en su base y en la zona dorsal.

Los taxones con estilo mas largo pertenecen al género Cytisus (v.g., C. grandi-
Sflorus, C. striatus, en ambos casos con medias superiores a los 18 mm), siendo
Retama sphaerocarpa 'y Argyrolobium zanonii (con medias inferiores a los
4,5 mm) los que lo presentan mas corto. La longitud del estilo se correlaciona posi-
tivamente con el tamafio floral, con la biomasa de anteras/flor y con la longitud
del ovario (P < 0,001; tabla 9). De igual manera, su relacion con el volumen del
grano de polen es lineal y positiva, igual que ocurre a nivel de familia (r = 0,45,
F=21,96; P <0,001, N =87, fig. 13).
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Fig. 12.-Distintos tipos y grados de curvatura en estilos de Genisteae: A, linear-curvado (Cytisus multi-
florus); B, linear-curvado hacia la base (Lupinus hispanicus subsp. hispanicus); C, linear-curvado hacia
el apice (Genista hirsuta); D, fuertemente curvado (Cytisus arboreus); E, circinado (C. striatus).

El estigma muestra una gran variabilidad, reconociéndose los siguientes tipos:
1) globoso, subtipo acoronado (Adenocarpus) o coronado con pelos estériles mas
largos a nivel adaxial (Lupinus, fig. 9F); 2) encrestado (Cytisus, Echinospartum,
Genista florida, G. cinerascens, G. tridentata, Ulex y Retama, fig. 91); 3)
discoidal, con los subtipos: a) apical (Genista umbellata, Argyrolobium zanonii;
fig. 9B); b) introrso (Genista tournefortii, G. hirsuta, G. falcata, G. triacanthos, G.
polyan-thos subsp. hystrix, fig. 9C); y 4) rectangular-introrso (Spartium junceum,
fig. 9D).

El numero medio de primordios seminales por flor en la tribu es de 8,1 + 4,4.
Los taxones mas productores aparecen en Genista (v.g., G. falcata) y en Spartium
Jjunceum (con medias superiores a los 17), y los menos productores, en el género
Lupinus (v.g., L. micranthus) y en Genista tournefortii (con menos de cuatro pri-
mordios de media; Anexo 2). Dicha variable solo esta significativamente correla-
cionada con el tamafio del ovario (P < 0,001), y la relacion negativa que mostraba
con el volumen del grano de polen a nivel de familia aqui ya no es significativa con
el test secuencial de Bonferroni (tabla 9).

Tribu G4LEGE4AE.—En esta tribu el ovario puede ser linear, linear-oblongo (v.g.,
Colutea hispanica) u ovoideo (v.g., Astragalus glaux), sentado o estipitado
(v.g., Astragalus lusitanicus) y presenta en la mayoria de los casos abundante
pubescencia, aunque también existen aqui taxones con ovarios glabros (v.g., Bi-
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Fig. 13.—Regresion lineal de la longitud del estilo (Ln Lestilo) frente al volumen del grano de polen (Ln
Vpolen) en la tribu Genisteae.

serrula pelecinus). Su tamafio medio es de 5,2 + 3 mm, estando los mayores tama-
fos en A. lusitanicus y A. glyciphyllus (con medias superiores a los 8 mm), y los
menores, en A. echinatus y A. epiglottis (con cerca de 2 mm; Anexo 2). El tamafio
del ovario esta positivamente correlacionado con el tamafio floral y con la biomasa
de anteras/flor (P < 0,001; tabla 8).

Los tipos de estilo presentes en esta tribu son: 1) linear-curvado (Galega ciru-
Jjanoi y Astragalus lusitanicus, este Gltimo con pubescencia en la mitad basal, sien-
do mas abundante hacia la base); 2) aplanado lateralmente, subtipo corto y robus-
to (Biserrula pelecinus y Astragalus —excepto A. lusitanicus); y 3) aquillado
(Colutea hispanica; fig. 8]). Por su tamailo, los valores maximos han sido observa-
dos en A. lusitanicus y Colutea hispanica (con medias en torno a los 12 mm), y los
valores minimos, en A. epiglottis y Biserrula pelecinus (con medias inferiores a
0,7 mm; Anexo 2). La longitud del estilo se halla positivamente correlacionada con
el tamafo floral, con la biomasa de anteras/flor y con el tamafio del ovario
(P <0,001; tabla 8), y no muestra correlacion significativa con el volumen del gra-
no de polen.

Los estigmas pueden ser encuadrados dentro de los siguientes tipos: 1) discoi-
dal apical (4stragalus lusitanicus y Galega cirujanoi); 2) cuadrangular-introrso
(Colutea hispanica; fig. 9E); y 3) globoso acoronado (Astragalus —excepto A. lusi-
tanicus—y Biserrula pelecinus).

En cuanto a los primordios seminales, los tdixones mas productores son Colutea



74 RUIZIA 16, 1999

hispanica (con cerca de 38) y Astragalus hamosus (con casi 23,5), y los menos, los
pertenecientes al género Astragalus (v.g., A. stella, A. echinatus y A. glaux, con una
media de 2; Anexo 2). En esta tribu dicha variable no se correlaciona significativa-
mente con ningun atributo floral, ni siquiera con el tamafio del ovario (tabla 8).

Recompensas florales y mecanismos de presentacion del polen

Dos son los tipos de recompensas que se han analizado en este estudio: la pro-
duccidn de néctar y la produccion de polen.

Nectar

El néctar es secretado por un nectario anular que en la mayoria de las ocasiones
es intraestaminal, es decir, estd situado entre el androceo y el gineceo, y cuya pre-
sencia o ausencia esta intimamente asociada con el tipo de androceo que poseen los
taxones. Asi, los taxones que tienen androceo de tipo monadelfo o pseudomonadel-
fo sin fenestras carecen de nectario intraestaminal y, por tanto, no producen néctar,
excepto Retama sphaerocarpa, en la que la produccion de néctar se debe a la pre-
sencia de un nectario extraestaminal (nectario situado entre el androceo y el perian-
tio). Los restantes taxones, con otros tipos de androceo, pueden considerarse poten-
cialmente nectariferos, con independencia de que en algunas poblaciones no se
haya podido cuantificar el néctar.

El taxon para el que se observo el mayor volumen de néctar fue Anagyris foeti-
da (x =26 £ 12 pl), produccion que fue significativamente mayor (Mann-Whitney
test U = 65,5, P < 0,001) que la de los siguientes taxones que le siguen en impor-
tancia, a saber Pisum sativum (x = 9,7 = 6,7 pl) y Lathyrus latifolius (x = 9 +
5,3 pl). Curiosamente, Anagyris foetida es el unico taxon estudiado con estambres
libres. Por otro lado, no se han encontrado diferencias significativas (Mann-
Whitney test U = 1.099, P > 0,05) entre la produccion de néctar de los taxones que
poseen androceo diadelfo (x = 0,7 ul, N = 39) y la de los taxones con androceo
pseudomonadelfo con fenestras basales (x = 0,9 ul, N = 50). Como cabia esperar, el
volumen de néctar por flor se encuentra positiva y significativamente correlaciona-
do con el peso seco de la flor (P < 0,001; tabla 3). Asimismo, y en contra de lo
esperado, dicha variable también se halla positivamente correlacionada con la bio-
masa de polen/flor (P < 0,001).

Con objeto de averiguar si la produccion o no de néctar en esta familia esta
ligada al color de la corola, se establecieron tres grandes grupos de taxones en fun-
cion de su coloracion: blanca, amarilla y coloracion de violacea a rosada o azulada
(si de algtin taxon, por su tipo de androceo, era esperable produccion de néctar pero
por diversos motivos no se cuantificd, dicho taxon se incluyé como nectarifero).
Los resultados del estudio efectuado reflejan que la produccion o no de néctar es
dependiente del color floral (x* = 17,063, P < 0,001), concretamente el color que
esta mas ligado a la produccion de néctar es el rosado-azulado seguido del amarillo,
y el color mas ligado al caracter polinifero es el amarillo (fig. 14). Sin embargo, si
solo tenemos en cuenta los taxones de los que realmente poseemos datos de volu-
men de néctar secretado, no se obtienen diferencias significativas entre flores con
colores diferentes (Kruskal Wallis test, H = 1,39, P > 0,05), por lo que no se puede
decir que un color sea significativamente mas productor de néctar que otro. No obs-
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Fig. 14.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola.

tante, obsérvese en la figura 15 que la desviacion tipica en el color amarillo es
extremadamente grande en comparacion con la de las otras coloraciones.

Por otro lado, cuando se contrastaron el habito de la planta (herbaceo anual,
herbaceo perenne y no herbaceo = sufruticoso, arbustivo y arboreo) y la produccion
de néctar se apreciaron diferencias significativas (Kruskal-Wallis test, H = 13,16,
P <0,001). En realidad, los taxones anuales (x = 0,5 + 1,4 pl) producen significati-

Volumen néctar (pl)

4

Amarillo Blanco i Violeta
COLORACION

Fig. 15.—Valor medio y desviacion tipica de los taxones nectariferos en funcion del color.
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vamente menor volumen de néctar que los perennes herbaceos (x = 1,5 £ 2,8 ul;
Mann-Whitney test U = 343,5, P < 0,01) y que los no herbaceos (x = 3,8 + 7,8 ul;
Mann-Whitney test U = 149, P < 0,01), si bien entre estos dos ultimos las diferen-
cias no son significativas (Mann-Whitney test U = 96,5, P > 0,05).

Respecto a la concentracion de azlcar por flor, los tdxones con mayores con-
centraciones en el néctar fueron Colutea hispanica (x = 33 £ 6,2 %) y Onobrychis
humilis (x = 29,6 + 13,6 %), y los que las presentaron menores, Scorpiurus vermi-
culatus (x = 12,2 £ 3,7 %) y S. muricatus (x = 12,5 = 1,1 %). No obstante, en los
taxones con infimas cantidades de néctar la concentracion no pudo ser hallada,
por lo que estos resultados habra que tomarlos con cautela. Esta variable se halla
positiva y significativamente correlacionada con el volumen de néctar secretado
(P < 0,001; tabla 3), o lo que es lo mismo, los taxones con mayores cantidades de
néctar poseen también mayores concentraciones de azlcares. Esto no significa
obviamente que en diferentes flores analizadas de una misma poblacion a mayor
volumen la concentracion sea mayor, sino todo lo contrario.

Las mayores cantidades de aziicar por flor se observaron en Anagyris foetida
(x=4,2 £2,1 mg/flor) y en Colutea hispanica (x = 4 £ 2,6 mg/flor), y las menores,
en Medicago littoralis (x = 0,04 = 0 mg/flor) y Anthyllis cytisoides (x = 0,06 £
0,03 mg/flor). Como cabia esperar, el peso de aztcar/flor se encuentra positivamen-
te correlacionado tanto con el volumen de néctar (rs = 0,83, P < 0,001; N = 132)
como con la concentracion (rs = 0,59, P < 0,001; N = 132). En funcion del peso de
azucar por flor se ha realizado una clasificacion en tres grupos de las especies nec-
tariferas (tabla 10). En dicha tabla se observa que solo seis tdxones mostraron un
peso de aziicar superior a 1 mg/flor, ocho tuvieron menos de 0,1 mg y el resto ocu-
paron posiciones intermedias. Sin embargo, muchas especies, no pudieron ser clasi-
ficadas debido a que no disponiamos de dicho parametro.

Tribu Vicie4e.—Los taxones que segregan mayor volumen de néctar son Pisum
sativum subsp. elatius y Lathyrus latifolius (con medias iguales o superiores a
9 upl), mientras que los menores volumenes se han observado sobre todo en espe-
cies de Vicia (v.g., V. hirsuta, V. disperma, con medias inferiores a 0,01 pl). En
Lathyrus sphaericus no se observd néctar, pero de su tipo de androceo se intuye
que es un taxon potencialmente nectarifero. Como el volumen de néctar esta direc-
tamente correlacionado con la concentracion y el peso de azicar, las mayores o
menores concentraciones y pesos de azucar/flor aparecen practicamente en los
taxones mas y menos nectariferos, respectivamente (Anexo 2). En esta tribu el
volumen de néctar esta correlacionado con el tamafio de la flor (P < 0,001; tabla 4).

De los dos tipos de coloraciones florales que son mayoritarias en la tribu, el
cardcter nectarifero esta mas representado en las flores violaceo-rosadas (88,5 %),
aunque este sesgo obedece probablemente a que hay pocas especies que posean
otro color (fig. 16).

Tribu LoTE4E.—Todos los taxones estudiados son potencialmente nectariferos,
ya que presentan androceo diadelfo o pseudomonadelfo con fenestras basales. El
valor medio de la produccion de néctar para toda la tribu es de 0,3 + 0,6 ul, siendo
las mas nectariferas algunas especies del género Lotus (v.g., L. glareosus, con
media superior a 1 pl), y las menos, Dorycnium pentaphyllum y L. conimbricensis
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CLASIFICACION DE LAS ESPECIES ESTUDIADAS EN TRES GRUPOS EN FUNCION DEL CONTE-

NIDO DE AZUCAR/FLOR EN EL NECTAR (N) EN 24 H

Grupo [ _ Grupoll Grupo III
N> 1 mg/flor 1ZNZ0,1 mg/flor N <0,1 mg/flor

Anagyris foetida Anthyllis vulneraria subsp. maura  Medicago sativa Anthyllis cytisoides
Astragalus lusitanicus | Astragalus gines-lopezii Onobrychis humilis Lotus pecunculatus
Colutea hispanica A. glyciphyllus 0. viciifolia Medicago littoralis
Lathyrus latifolius Bituminaria bituminosa Retama sphaerocarpa M. tornata
Pisum sativum Cullen americanum Scorpiurus vermiculatus | Melilotus elegans
Robinia pseudacacia | Dorycnium rectum Trifolium repens Scorpiurus muricatus

Hedysarum coronarium T. spumosum Vicia disperma

Hippocrepis scabra Tripodion tetraphyllum V. parviflora

Hymenocarpos hispanicus Vicia benghalensis

Lathyrus angulatus V. cracca subsp. tenuifolia

L. annuus V. lutea subsp. lutea

L. aphaca V. lutea subsp. vestita

L. cicera V. peregrina

L. clymenum V. sativa subsp. nigra

L. hirsutus V. sativa subsp. sativa

L. linifolius V. villosa subsp. eriocarpa

L. niger V. villosa subsp. varia

L. tingitanus

Lotus glareosus

L. uliginosus

(con medias inferiores a 0,01 pl). No obstante, en tdxones como Dorycnopsis
gerardii e Hymenocarpos cornicina, potencialmente nectariferos, no pudo cuantifi-
carse la produccion (Anexo 2). El volumen de néctar esta correlacionado con el
peso seco de la flor (P < 0,001), asi como con la produccion de polen/flor (P <
0,01) y la biomasa de polen (P < 0,001; tabla 5).

La concentracion media de néctar por flor en esta tribu es de 17 £ 4,3 %
(Anexo 2), habiéndose observado las mayores concentraciones en Anthyllis cytisoi-
des (con media en torno al 25,6 %), y las menores, en Dorycnium rectum 'y A. vul-
neraria subsp. maura (con medias cercanas a 13,5 %; Anexo 2). Sin embargo, en
esta tribu la correlacion entre la concentracion y el volumen de néctar ya no es sig-
nificativa (rs= 0,29, P > 0,05; N = 20; tabla 5). Por otro lado, el peso medio de azu-
car en esta tribu es de 0,21 £ 0,17 mg/flor.

En esta tribu el color amarillo lo presentan gran nimero de taxones nectariferos
(64,7 %), siguiéndole en importancia los que poseen color violdceo-rosado
(29,4 %) y blanco (5,9 %; fig. 17).

Tribu HEDYSAREAE.—Los taxones que secretaron mayor volumen de néctar fue-
ron Onobrychis viciifolia y Hedysarum coronarium (con medias de 1y 0,8 pl, res-
pectivamente), y los que secretaron menos entre los potencialmente nectariferos
fueron los taxones pertenecientes al género Ornithopus, con infimas cantidades
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Fig. 16.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la
tribu Vicieae.

(Anexo 2). No obstante, en las especies del género Coronilla, con androceo pseu-
domonadelfo sin fenestras, no hubo produccion de néctar (Anexo 2). EI volumen de
néctar se halla correlacionado con el peso seco de la flor, asi como con la biomasa
de polen/flor (P < 0,001), pero su relacion con la produccion de polen/flor ya no es
significativa con el test secuencial de Bonferroni (tabla 6).
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Fig. 17.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la
tribu Loteae.
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El nimero de taxones a los que se les ha podido cuantificar la concentracion de
néctar es pequeflo. De éstos, la mayor concentracion fue observada en Onobrychis
humilis (con media cercana al 30 %), y la menor, en Scorpiurus vermiculatus (con
media en torno al 12,2 %). Lo mismo ocurre respecto al peso de aztcar/flor, que
segun los datos de que se dispone el mayor valor se obtuvo en Hedysarum corona-
rium (media de c. 0,4 mg/flor), y el menor, en S. muricatus (con media inferior a
0,1 mg/flor). Ademas, en esta tribu no existe correlacion entre la concentracion y el
volumen de néctar (rs= 0,15, P > 0,05; N = 13), si bien el peso de aztcar/flor si esta
correlacionado de forma positiva, tanto con el volumen del néctar (rs = 0,62,
P <0,05; N =13) como con la concentracion (rs= 0,78, P <0,001; N = 13).

Respecto a la representacion por colores, el 40 % de los tdxones con flores
amarillas son nectariferos y el 26,7 % poliniferos, mientras que los que poseen flo-
res con coloraciones violaceo-rosadas son todos nectariferos (33,3 %; fig. 18). En
este caso, la produccion o no de néctar es independiente del color (Fisher
P>0,05).

Tribu TriFoLIEAE.—En esta tribu existen géneros potencialmente nectariferos
(Trifolium, Medicago y Trigonella) y un género no nectarifero (Ononis). El valor
medio del volumen de néctar producido en la tribu es de 0,03 &+ 0,1 pl, siendo este
el valor mas bajo de todas las tribus nectariferas (Anexo 2). Entre los taxones en los
que se ha podido cuantificar el néctar los mayores volumenes se hallaron en
Medicago sativa (con unos 0,5 pl) y en Trifolium repens (con unos 0,2 pl), y los
menores, en 7. cernuum y M. doliata (en ambos casos con valores infimos). Dicha
variable se halla directamente correlacionada con el peso seco de la flor (P <0,001;
tabla 7).
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Fig. 18.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la
tribu Hedysareae.
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La concentracion del néctar no ha sido posible cuantificarla en la mayoria de
los casos, debido al escaso volumen de néctar producido por la mayor parte de los
taxones '. De entre los cuantificados destaca Trifolium spumosum (con 23 % de
media), con la mayor concentracion, y Medicago littoralis (con una media de
16,8 %), con la menor (Anexo 2).

Respecto a la representacion por colores, los taxones con flores de color amari-
llo son nectariferos en el 34,6 % de los casos, frente a un 7,3 %, que son polinife-
ros; los tdxones con flores de color blanco son todos nectariferos (14,6 %), y de
aquellos que las presentan violaceo-rosadas el 29,1 % son nectariferos y el 14,6 %
son poliniferos (fig. 19). En cualquier caso, en esta tribu la produccion o no de néc-
tar es independiente del color floral (Pearson y° = 4,362, P > 0,05).

wy
S
40 & p— &
35 (= Polinifero b
‘\rh_l_Neclarifem g
30
w
a 25
(=] wy Wy
" i v
2 20 < <
o — i
G 1
w15 b
5
10
5 e [=]
Al |
0
Amarillo Blanco Violeta
COLORACION

Fig. 19.—Representacion de los taxones nectriferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la tri-
bu Trifolieae.

Tribu GENISTEAE.—Se trata de una tribu en la que los taxones estudiados poseen
androceo monadelfo, lo que lleva implicita la inexistencia de nectario intraestami-
nal y, por consiguiente, la ausencia de néctar; ello con la excepcion de Retama
sphaerocarpa, que produce néctar a partir de un nectario extraestaminal. Respecto
a la coloracion, todos los taxones de esta tribu son poliniferos (excepto Retama) y
el color mayoritario de sus flores es el amarillo (81,8 %; fig. 20). En esta tribu la
produccion o no de néctar es independiente de la coloracion floral (x° = 0,334,
P >0,05).

" Al estar el peso de azicar expresado como una funcién, tanto del volumen de néctar como de la
concentracion, los datos obtenidos para dicha variable son escasos, pues si no hay concentracion no hay
peso de azicar.
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Fig. 20.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la
tribu Genisteae.

Tribu G4aLEGEAE.—AL igual que en otras tribus, las especies con androceo mona-
delfo y desprovistas de nectario extraestaminal no producen néctar (Galega ciruja-
noi), y las que lo poseen diadelfo, si. Sin embargo, en los tdxones con androceo dia-
delfo reducido, potencialmente nectariferos, no se ha observado presencia de
néctar, posiblemente porque se haya producido una evaporacion o reabsorcion del
mismo, como parece haber ocurrido en otros muchos taxones con flores pequeiias.

De todos los taxones en los cuales se ha podido cuantificar dicha variable, los
mas nectariferos han sido Astragalus lusitanicus y Colutea hispanica (con medias
superiores a los 8,1 ul), y los menos, A. cymbicarpos y A. echinatus (con medias in-
feriores a 0,03 pl; Anexo 2). El volumen de néctar por flor esta correlacionado con
el peso seco de la flor, asi como con la produccion de polen/flor o biomasa de
polen/flor (P < 0,001; tabla 8). La concentracion del néctar secretado solo se ha
podido cuantificar en 10 poblaciones de 4 especies. De éstas, el mayor valor se
ha alcanzado en Colutea hispanica (con media de c. 33 %), y el minimo, en Astra-
galus glyciphyllus (con media de c. 15 %; Anexo 2)°.

Como puede observarse en la figura 21, la mayor parte de las especies nectari-
feras presentan flores con coloraciones violaceo-rosadas y blanquecinas (ambos
representan un 41,7 %) y tampoco en este caso la produccion o no de néctar depen-
de de la coloracion.

* El peso de azucar, obviamente, ha tenido los mismos problemas de cuantificacién que la concen-
tracion, coincidiendo los valores maximos y minimos con las especies mencionadas en el parrafo an-
terior.
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Fig. 21.—Representacion de los taxones nectariferos y poliniferos atendiendo al color de la corola en la
tribu Galegeae.

Polen y mecanismos de presentacion

En esta familia los taxones que presentaron mayor produccion de polen/flor
fueron Astragalus lusitanicus (x = 598.433 + 86.932) y Lotus corniculatus
(x = 510.600 + 132.126), mientras que los menos productores fueron Trifolium
gemellum (x = 231,4 + 62,8) y Vicia pubescens (x = 285,2 £ 82,2; Anexo 2). La
produccion de polen/flor esta correlacionada positivamente en todos los casos y de
modo significativo (P < 0,001; tabla 3) con el tamafo floral, la biomasa de las ante-
ras/flor, el tamafio del ovario y la produccion de primordios seminales/flor.
Ademas, entre dicha variable y el volumen del grano de polen existe relacion lineal
negativa y significativa (r = 0,25; F-ratio = 25,1, P < 0,001; N = 395), de donde se
deduce que a mayor produccion de granos de polen/flor, mas pequeiio sera el volu-
men de los granos (fig. 22). Cuando la estimacion de la produccion de polen se ana-
liza a nivel de verticilos se comprueba como en la familia el Ve resulta ser signifi-
cativamente mas productor de polen que el Vi (Mann-Whitney test U = 49.714,5,
P <0,001; N = 289), diferencia que en algunos géneros es bastante llamativa (v.g.,
Lupinus, Adenocarpus; Anexo 2).

Sin embargo, no todos los granos de polen que se forman en la antera son férti-
les, ya que, dependiendo de los taxones e incluso de las poblaciones, se pueden pro-
ducir también granos de polen estériles o, al menos, granos que con la metodologia
empleada no aparecen tefiidos con igual intensidad que los fértiles, y que ademas
suelen aparecer colapsados y altamente irregulares. El mayor porcentaje de esterili-
dad por flor se ha observado en Ononis cintrana (x = 50,7 %) y en Melilotus albus
(x = 48,8 %). Ademas, conviene resaltar, que una mayor produccion de polen por
flor no implica un mayor porcentaje de pélenes estériles, pues no existe correlacion



T. RODRIGUEZ-RIANO & AL.: BIOLOGIA FLORAL EN FABACEAE 83

entre ambas variables (r = 0,02, P > 0,05; N = 431). Por verticilos, el nivel de este-
rilidad no difiere significativamente (Mann-Whitney test U = 5.574,5, P > 0,05;
N=110) entre el Ve (x=06,1) y el Vi (x = 6,9; datos no mostrados en tabla).

Existen tres casos muy significativos y extremos en relacion con la produccion
de granos estériles. En una poblacion de Cytisus striatus (14/94; Anexo 3), todos
los granos de polen por flor fueron estériles. Algo semejante ocurrid en otra pobla-
cion de Coronilla juncea (48/93) correspondiente al afio 1993, esterilidad que no
quedo reflejada en la misma poblacion al afio siguiente. Sin embargo, el caso mas
llamativo es el de Astragalus glyciphyllus (poblacion 368/94; véase Anexo 3), don-
de los granos de polen no se habian individualizado en ménadas, sino que permane-
cian en estado de tétrada y totalmente colapsados.

De interés en relacion con la produccion de polen es también el volumen total
de éste por flor o, lo que es lo mismo, la biomasa de polen/flor. Desde esta Optica,
los taxones con una mayor biomasa de polen fueron Spartium junceum (x = 4.554,5
+ 1.246,7 dmm’) y Colutea hispanica (x = 2.568,9 + 575,4 dmm’), mientras que
Trifolium suffocatum (x = 1,7+ 0,2 dmm®) y T. dubium (x = 1,9 = 0,8 dmm°) fueron
los que la presentaron menor. Esta variable esta positivamente correlacionada con
el tamafio floral, la biomasa de las anteras/flor, el tamafio del ovario y del estilo, asi
como con la produccion de primordios seminales, en todos los casos de modo sig-
nificativo (P < 0,001; tabla 3).

En relacion con los mecanismos de presentacion y de acuerdo con la informa-
cién bibliografica (LEPPIK, 1966; ARROYO, 1981; PROCTOR & al., 1996, entre otros),
en la familia se conocen cuatro tipos principales (piston, cepillo estilar, valvular y
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Fig. 22.—Regresion lineal de la produccion de polen (Ln polen/flor) frente al volumen del grano de polen
(Ln Vpolen) en la familia Fabaceae.
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explosivo), con varios subtipos descritos recientemente en la tribu Genisteae
(LOPEZ & al., 1999). En el presente trabajo, extendido a toda la familia, se distin-
guen varias variantes dentro de cada uno de los tipos, e incluso se han observado
casos intermedios entre unos y otros. Los cuatro mecanismos, aunque bien conoci-
dos, solo habian sido indicados anteriormente para unos pocos taxones.

1. Mecanismo de piston.—Aparece en Lotus, Scorpiurus, Hippocrepis,
Coronilla, Anthyllis, Tripodion, Dorycnium, Dorycnopsis, Hymenocarpos, Ononis,
Adenocarpus y Lupinus. Es comun a todos ellos la presencia de estilos lineares
angulados o doblados superiormente, asi como estigmas conico-globosos. No obs-
tante, entre ellos existen algunas diferencias, lo que nos hace distinguir tres subti-
pos diferentes:

Subtipo 1. Representado en Scorpiurus, Hippocrepis y Lotus (fig. 23A). En
este caso la parte superior de los filamentos del Ve estd engrosada, siendo ellos los
que actuan como un piston, mientras que los del Vi solo lo presentan a veces, y
cuando ello ocurre lo hace en menor grado que el Ve. Ademas, las anteras del Vi
son mayores que las del Ve, y por tanto su Rv >1 (sobre todo en Scorpiurus, siendo
menos evidente en Lotus, y en Hippocrepis ciliata, donde dicho Rv ya es menor
de 1).

Se trata de un mecanismo de piston donde no existe una separacion clara en la
funcién de las anteras de cada verticilo. Ambos verticilos liberan los granos de
polen al mismo tiempo, estando en ese momento los dos a la misma altura, y dicha
liberacion se efectia en estadios tempranos de desarrollo, cuando la flor no ha
alcanzado todavia su tamano final, como ya indicara MULLER en 1883. La flor con-
tinuara su desarrollo al mismo tiempo que se produce el crecimiento de la parte
libre de los filamentos del Ve, que debido a que poseen sus apices engrosados
empujaran los granos de polen hacia la punta de la quilla. Mientras tanto, los fila-
mentos del Vi no creceran, e incluso se marchitaran. De ello, parece inferirse que la
unica funcién del Vi es la polinifera, mientras que el Ve poseeria dos funciones,
una polinifera, y otra, actuar de piston.

Subtipo 2. Esta representado en Lupinus, y en este caso las anteras del Vi son
mas reducidas que las del Ve, y son ellas las que actian como un piston al empujar
el polen hacia la quilla (fig. 23B). Por tanto, en este caso el Rv es < 1, siendo, de
hecho, el mas bajo de toda la familia (Rv = 0,13 £+ 0,03). A estas caracteristicas
habria que afiadir: 1) la presencia de una quilla muy puntiaguda; 2) filamentos no
engrosados; y 3) presencia de una corona de pelos estériles en la base del estigma.
De acuerdo con MULLER (1883), aqui existe una separacion de funciones entre
ambos verticilos, pues el Ve actia claramente como polinifero, y el Vi, como un
piston, debido al reducido tamafio de sus anteras y a su insercion basifija, que le
permite una gran versatilidad en su mision de empujar el polen.

A diferencia del subtipo 1, en este caso, la liberacion del polen no se produce al
unisono, sino que primero se libera el del Ve, cuyas anteras se hallan por encima de
las del Vi, y durante el empuje éstas liberaran su escaso polen. Sin embargo, y al
igual que en el caso anterior, la liberacion del polen se produce en un estadio tem-
prano del desarrollo floral. Al continuar desarrollandose la flor, la parte libre de los
filamentos del Vi también crece e incluso sobrepasa al Ve, arrastrando el polen
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hacia el apice de la quilla. Mientras tanto, el Ve finaliza su papel tras la liberacion
de su polen, se marchita y se dobla hacia abajo por el retorcimiento de sus fila-
mentos.

Menos evolucionado que este subtipo es el observado en Ononis, donde solo se
aprecia dilatacion en el Vi, asi como un inicio de reduccion del tamafio de sus ante-
ras. Por tanto, se vislumbra una incipiente division de la funcionalidad de ambos
verticilos. Similar al caso de Lupinus es el que aparece en Adenocarpus, donde
también hay separacion de funciones entre ambos verticilos, pero en este caso el
apice de la quilla no es tan estrecho como en Lupinus, y el pico de la misma es
mucho mas corto. Ademas, las anteras del Ve no se retraen y quedan por debajo
del Vi.

No facilmente encuadrable en ninguno de los dos subtipos anteriores es el que
se presenta en Coronilla. En este género, la dilatacion de los filamentos es mucho
menor que en el subtipo 1, y la liberacion del polen se produce de manera simulta-
nea en los dos verticilos, teniendo ambos una funcion de piston. Aqui el Rv es de
c. 0,60.

Subtipo 3. En este caso, todos los estambres poseen su parte apical engrosada
y, por tanto, todos actuan como pistones. El valor de Rv varia de 0,45 a 1. Esta
especialmente bien representado en Anthyllis vulneraria subsp. maura. A estos
caracteres habria que afiadir también la presencia de una quilla no puntiaguda, asi
como la ausencia de crecimiento de los filamentos de los dos verticilos, permane-
ciendo ambos a la misma altura. Estd representado también en Dorycnium,
Dorycnopsis, Hymenocarpos, Ornithopus, Cullen y Bituminaria, por poseer simili-
tudes con Anthyllis vulneraria subsp. maura, es decir: 1) presencia de filamentos
engrosados; 2) estigmas globosos; 3) estilo doblado aproximadamente a la mitad
con engrosamiento a ese nivel; y 4) parte libre de los filamentos estaminales muy
corta.

2. Mecanismo de cepillo estilar.—Representado en la tribu Vicieae y en
Robinia pseudacacia. En este tipo de mecanismo, cuando la quilla es presionada
emerge el apice del estilo, arrastrando parte del polen fuera de la misma por medio
de un cepillo de pelos situado en el estilo. El polen sera aplicado en sucesivas por-
ciones sobre la parte ventral del insecto, y el estilo volvera a su posicion inicial
cuando cese la presion del mismo, pudiendo recibir la flor varias visitas, ya que el
polen es distribuido en porciones sucesivas. Se distinguen dos grandes subtipos
atendiendo a la situacion y forma del cepillo de pelos estilar y a la morfologia del
perfil del androceo:

1. Subtipo Lathyrus. Se caracteriza por poseer estilos aplanados dorsiventral-
mente, cepillo peloso ventral, perfil del androceo truncado y estigma asimétrico. En
el estado de boton floral las anteras estan situadas por debajo del estigma, en unas
pequeiias bolsitas que existen bajo el apice de la quilla (MULLER, 1883); la dehis-
cencia de ambos verticilos tiene lugar al unisono, antes o durante el proceso de
expansion de la flor. Conforme la flor madura el estilo se va situando perpendicu-
larmente al ovario, y como consecuencia de este proceso y del perfil truncado del
androceo, las anteras se colocan practicamente en la parte dorsal del estilo, forman-
dose en este punto una especie de recogedor de polen, que ira pasando progresiva-
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Fig. 23.—Mecanismos de presentacion de polen (en la parte izquierda se presentan flores preantésicas, y
en la derecha, flores en antesis): A, piston —subtipo 1— (Lotus corniculatus); B, piston —subtipo 2—
(Lupinus hispanicus subsp. bicolor); C, cepillo estilar —subtipo Vicia— (Vicia benghalensis); D, valvular
(Cytisus multiflorus); E, explosivo noto-esternotribico (Cytisus striatus).

mente a la zona pelosa del estilo conforme se van produciendo las visitas de los
insectos. En algunos casos, la potencialidad de este recogedor de polen puede
aumentar por la presencia de filamentos aplanados, sobre todo en el Ve, aumentan-
do este aplanamiento hacia el estambre mas carinal (F10).

Ademas, la especializacion puede ser mayor en taxones donde los estilos se
giran, pues se puede producir una seleccion mayor del tipo de polinizadores. En
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este caso el contacto con el insecto es lateral en vez de ventral (v.g., Lathyrus lati-
folius).

La excepcion al subtipo 1 aparece en L. sphaericus, en donde el androceo
posee perfil oblicuo y en la parte dorsal de su estilo solamente se colocan los
estambres mas carinales.

2. Subtipo Vicia. Se caracteriza por presentar estilos no aplanados, con cepi-
llo peloso rodeando al estilo, androceo con perfil oblicuo y estigma terminal. En
este caso las anteras se sitian alrededor del estilo antes de la antesis, en la zona del
cepillo peloso, y liberan entonces el polen que sera recogido por tal cepillo. El
polen sera expulsado fuera de la flor en porciones sucesivas a medida que se suce-
den las visitas de los insectos (fig. 23C). El mayor grado de especializacion aparece
en aquellos taxones que presentan la parte dorsal del estilo con un penacho de pelos
mas largos y numerosos que en la parte ventral (v.g., V. lutea subsp. lutea). En el
caso de V. pubescens, el penacho de pelos practicamente ha desaparecido y, por
tanto, se propicia el paso de un sistema de polinizacion cruzada a un sistema total-
mente autdgamo, que se acompafia también de una pérdida del Vi.

En Robinia pseudacacia, el sistema es muy similar al de Vicia, con la diferen-
cia de que en la base del estigma aparece una corona de pelos estériles. Por contra,
en Pisum el mecanismo es similar al de Lathyrus, pero presenta un estilo acanalado,
no aplanado, con cepillo ventral, estigma lateral y un perfil del androceo truncado,
con la parte libre de los filamentos aplanada (igual que en Lathyrus).

3. Mecanismo valvular.—Esta presente en Cytisus multiflorus, C. balansae,
Retama sphaerocarpa, Echinospartum barnadesii subsp. dorsisericeum, Hedy-
sarum, Onobrychis, Trifolium, Melilotus y Astragalus lusitanicus. El mecanismo
valvular mas simple aparece en todos los géneros no pertenecientes a las genisteas.
Aqui la situacion del androceo en una flor madura es similar a la que posee en esta-
dio de botdn, pero los estambres se disponen siguiendo la curvatura del estilo y lo
rodean. Este mecanismo permite mas de una visita.

El otro sistema observado, presente en algunas genisteas, es similar al anterior,
pero el Ve es alcanzado y sobrepasado por el Vi (fig. 23D). Aunque este mecanis-
mo permite mas de una visita, en el campo se ha observado que una flor ya visitada
rara vez recibe una nueva visita de los insectos o, si la recibe, éstos suelen actuar
rapidamente. En este caso, la columna reproductiva emerge de la quilla de forma
algo explosiva, lo que conlleva a la formacion de una pequefia nube de polen, y el
contacto de dicha columna con el insecto se produce mediante un golpe de aquélla
en su parte ventral (polinizacion esternotribica). Cuando cesa la presion del insecto
sobre la quilla, dicha columna volvera a su posicion inicial. Ademas, dentro del
boton floral, se libera primero el polen del Ve, que sera sobrepasado posteriormente
por las anteras del Vi. Estas empujaran la totalidad del polen, pues en este proceso
también se libera el polen del Vi, quedando todas las anteras alrededor del estilo en
su mitad superior —las del Vi por encima de las del Ve—. Todo este proceso se com-
pleta antes de que la flor alcance la antesis.

4. Mecanismo explosivo.-Se pueden distinguir varios subtipos:

Subtipo 1. Mecanismo noto-esternotribico. Es el subtipo mas especializado,
pues en este caso se van a producir dos zonas de acumulacion de polen, una desti-



88 RUIZIA 16, 1999

nada al alimento del insecto y otra a la polinizacion. Aparece en Cytisus striatus,
C. grandiflorus, C. scoparius y C. arboreus, aunque entre ellos pueden existir
pequenas diferencias en relacion con el desarrollo de los filamentos estaminales y
su disposicion en la flor madura. Dentro del boton floral se produce en primer lugar
la liberacion del polen del Ve, de manera que sus estambres se doblan hacia abajo y
se orientan hacia la zona ventral del ovario. Este polen tendra funcion alimenticia,
excepto el procedente del estambre F10, que no se dobla y permanece sobre la
mitad del estilo, hacia su parte dorsal. Posteriormente, se produce un crecimiento
importante de los filamentos del Vi que empujaran el polen alimenticio hacia arriba
(empuje no muy efectivo). Dicho crecimiento es desigual, pues los estambres Al,
C4 y C5 se doblan también hacia abajo, agrupandose con los del Ve, mientras que
los estambres E8 y E9 se colocan en el interior o en las cercanias de una cavidad
existente en el extremo estilar, justo debajo del estigma. El polen procedente de
estos estambres tendra funcion polinizadora (fig. 23E). Este desarrollo aparece en
C. striatus. En los otros tres taxones, el desarrollo es semejante, pero son todos los
estambres del Vi los que se sitiian en las cercanias del estigma, a excepcion del Al.

Subtipo 2. Mecanismo esternotribico. En este caso no existe diferenciacion
entre el polen alimenticio y el polen con funcion polinizadora. Dentro de este subti-
po podemos reconocer dos modelos bastante diferentes entre si atendiendo al desa-
rrollo de los filamentos estaminales y tipo de estilo.

B.1 Modelo Genisteae. Lo presentan algunos taxones de los géneros Genista,
Ulex y Spartium, en los que el estilo es recto en su mayor parte y se curva
hacia el apice. Se trata de un mecanismo similar al valvular, pero en este
caso una vez producida la visita del insecto la columna estaminal vuelve a
su posicion original y parte del estilo y estigma quedan fuera de la quilla,
imposibilitando nuevas visitas de insectos. En algunas especies de Genista
tras la visita del insecto no solo no vuelve la columna estaminal a su posi-
cién original, sino que las piezas de la corola (quilla y alas) quedan desar-
ticuladas. En estos casos se observa una pequefia diferenciacion de los
estambres, ya que los mas carinales se sitian mas superiormente que los
mas vexilares, sobre todo en Spartium junceum. Ademads, también es
patente la existencia de una incipiente curvatura del estilo, que al estar fue-
ra de la quilla y algo doblado hacia el interior de la flor podria representar
una barrera para nuevas visitas, a lo que también se suma la descolocacion
de las piezas florales.

B.2 Modelo Trifolieae. Presente en Medicago y Trigonella, en este modelo el
estilo es corto y robusto, aplanado lateralmente, la liberacion del polen de
ambos verticilos tiene lugar de manera conjunta, y las anteras se colocan
practicamente al mismo nivel que el estigma, de manera que dicho polen
llegara a recubrirlo. Ello podria tener inconvenientes en muchas especies,
pues si son autocompatibles se puede producir autopolinizacion preantési-
ca (v.g., Medicago polymorpha).

En el mecanismo explosivo la columna reproductiva esta encerrada a presion
dentro de la quilla antes de producirse la visita del insecto, de manera que cuando
el insecto presiona tanto quilla como alas dicha columna emerge violentamente y lo
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golpea. La columna no regresa ya a su posicion inicial cuando cesa la presion del
insecto, sino que queda contra el estandarte.

Tribu ViciE4E—En esta tribu la produccion media de polen total por flor es de
18.447,3 + 25.172,8 granos, siendo los taxones mas productores aquellos que pre-
sentan un volumen medio de antera mayor (v.g., Lathyrus latifolius, con valores
medios mayores a 100.000; Pisum sativum subsp. elatius, con una media superior a
64.000), y los menos productores, los pertenecientes al género Vicia (v.g., V. pu-
bescens, media menor de 290 granos; Anexo 2). Por otra parte, la esterilidad de los
granos de polen en esta tribu es de c. 2,14 %y, a diferencia de lo que ocurre a nivel
de familia, dicha variable se correlaciona positiva y significativamente con la pro-
duccion de polen/flor (rs = 0,27, P < 0,05; N = 68), lo que indica que conforme
aumenta o disminuye ésta aumenta o disminuye aquélla.

La produccion total de granos de polen/flor se correlaciona positivamente con
el tamafio floral y con la biomasa de anteras/flor (P < 0,001), asi como con la pro-
duccion de primordios seminales y el tamafio del ovario (P < 0,001; tabla 4).
Ademas, la regresion lineal (fig. 24) entre dicha variable y la produccion de primor-
dios seminales es altamente significativa (r = 0,72; F = 69,33, P < 0,001; N = 68).
Sin embargo, a diferencia de lo que ocurre a nivel de familia, la produccion de
polen/flor muestra una relacion lineal y positiva con el volumen del grano de polen
(r=0,66; F=41,96, P <0,001; N = 56; fig. 25), es decir, cuanta mas produccion de
granos, mayor es el volumen de cada uno de ellos.

En cuanto a la biomasa de polen/flor, los tixones que la presentan mayor coin-
ciden con los que son mas productores de granos de polen/flor, y practicamente

Ln polen/flo
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Ln Prim, Sem.

Fig. 24.—Regresion lineal de la produccion de polen (Ln polen/flor) frente a la produccion de primordios
seminales por flor (Ln Prim. Sem.) en la tribu Vicieae.
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Fig. 25.—Regresion lineal de la produccién de polen (Ln polen/flor) frente al volumen del grano de polen
(Ln Vpolen) en la tribu Vicieae.

ocurre igual con respecto a los menos productores (Anexo 2). Dicha variable esta
positivamente correlacionada y de forma altamente significativa con el tamafio flo-
ral y la biomasa de anteras/flor (P < 0,001; tabla 4).

Tribu LoTE4E.—En esta tribu los mayores productores de polen pertenecen al
género Lotus (v.g., L. corniculatus, con media superior a 500.000 granos) y los
menores se encuentran en el género Hymenocarpos (v.g., H. hamosus, con media
en torno a los 2.000) y en Tripodion tetraphyllum (con menos de 1.500), siendo el
valor medio a nivel de esta tribu de 85.356,4 £ 156.247,9 granos de polen/flor
(Anexo 2). Diferenciando ambos verticilos (excluido Lotus e Himenocarpos), el
Ve (x = 2.293 + 1.953,9) posee significativamente mayor cantidad que el Vi
(x=1.999,6 + 1.866,8; Mann-Whitney test U = 7.621,5, P <0,05).

El porcentaje de esterilidad por flor, que es generalmente bajo en esta tribu
(x=7% = 15,1 %), no presenta ningiin grado de relacion con la produccioén de gra-
nos de polen/flor (rs = 0,09, P > 0,05; N = 48). Por otro lado, si existe una correla-
cion negativa y altamente significativa entre la produccion de polen/flor y el volu-
men del grano de polen (P < 0,001; tabla 5), siendo la regresion lineal (fig. 26)
entre ambas muy significativa (r = 0,89; F = 134,08, P < 0,001; N = 39). Contraria-
mente, su correlacion con el tamafio floral y con el tamafio del ovario no es signifi-
cativa (tabla 5), aunque si lo es con la biomasa de anteras/flor y con el nimero de
primordios seminales (P < 0,001; tabla 5). La regresion lineal entre la produccion
de polen/flor y el nimero de primordios seminales es altamente significativa
(r=0,90; F=187,61,P <0,001; N =48; fig. 27).

La biomasa de polen/flor a nivel de tribu es de 144,7 + 154,9 dmm’, pertene-
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Fig. 26.—Regresion lineal de la produccién de polen (Ln polen/flor) frente al volumen del grano de polen
(Ln Vpolen) en la tribu Loteae.

ciendo los maximos valores al género Lotus (v.g., L. corniculatus, con media cerca-
na a 600 dmm’), y los minimos, al género Hymenocarpos (v.g., H. cornicina, con
media inferior a 22 dmm’; Anexo 2). Dicha variable estd correlacionada positiva y
significativamente con el tamafio floral, la biomasa de anteras/flor, el tamafio del
estilo, el nimero de primordios seminales/flor (todos a P < 0,001) y con el tamafio
del ovario (P <0,01; tabla 5).

Tribu HEDYSAREAE.—Los taxones con una mayor produccion de polen son
Hedysarum coronarium (con media mayor a 84.000) e Hippocrepis scabra (con
media en torno a los 64.000), y los de menor produccion, Ornithopus pinnatus
(con cerca de 2.500) e Hippocrepis ciliata (con cerca de 3.000). La produccion
media a nivel de tribu es de 25.050, 4 £ 24.902,2 granos (Anexo 2). También en
esta tribu la esterilidad del polen es baja (6,3 £ 16,3 %), y no presenta relacion
alguna con la produccion total de granos por flor (rs =—0,03, P > 0,05; N = 46). Por
otro lado, la produccion de polen/flor esta correlacionada positivamente con el
tamafio floral y la biomasa de anteras/flor (P < 0,001), pero no con el niimero de
primordios seminales (tabla 6).

Respecto al volumen ocupado por la masa de polen en la flor, los mayores
valores se alcanzan en Onobrychis humilis (con media cercana a 370 dmm’)
y en Hedysarum coronarium (con media cercana a 255 dmm’), y los menores,
en Hippocrepis ciliata y Ornithopus perspusillus (en ambos casos con menos
de 10 dmm), siendo el valor medio a nivel de la tribu de 101,3 + 117,7 dmm’
(Anexo 2). Dicha variable solo se encuentra correlacionada con el tamafo floral,
con la biomasa de anteras/flor y con el tamafio del estilo (P < 0,001; tabla 6).
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Fig. 27.—Regresion lineal de la produccion de polen (Ln polen/flor) frente a la produccion de primordios
seminales por flor (Ln Prim. Sem.) en la tribu Loteae.

Tribu TriFoLIEAE.—La mayor produccion de polen aparece en el género Ononis
(v.g., O. natrix, con media proxima a 300.000), y la menor, en el género Trifolium
(v.g., T. gemellum, con media en torno a los 230), siendo la producciéon media a
nivel de tribu de 21.736,3 + 60.957,6 granos/flor (Anexo 2). Dicha variable esta
directamente correlacionada con el tamafio floral, la biomasa de anteras/flor, el
tamafio del ovario y la produccion de primordios seminales/flor (P < 0,001), y su
relacion negativa con el volumen del grano de polen ya no es significativa con el
test secuencial de Bonferroni (tabla 7).

Respecto a la produccion de polen por verticilos (no se incluye en este analisis
al género Ononis y a Medicago sativa), debe destacarse que el Ve (x = 1.177 £
1.698) es significativamente mas productor que el Vi (x = 852,6 = 1.125,1; Mann-
Whitney Test U = 192.326, P < 0,001).

La esterilidad del polen es generalmente baja (x = 7,5 + 15,9 %), y no mues-
tra correlacion alguna con la produccion de granos/flor (rs = —0,047, P > 0,05;
N =139).

Con relacion a la biomasa de los granos de polen/flor, los mayores volimenes
aparecen en el género Ononis (v.g., O. natrix, O. pinnata, con medias en torno a
los 800 dmm®), y los menores, en Trifolium suffocatum y T. dubium (con medias
inferiores a 2 dmm”®), siendo el valor medio a nivel de la tribu de 98,3 + 218,6
(Anexo 2). Dicha variable se halla positivamente correlacionada con el tamafio flo-
ral, con la biomasa de anteras/flor, con el tamafio del ovario, con el del estilo y con
el nimero de primordios seminales/flor (P < 0,001; tabla 7).
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Tribu GENISTEAE.—La produccion media de granos de polen/flor en esta tribu es
de 46.481,2 + 46.029. Los taxones mas productores fueron Cytisus striatus y
C. arboreus subsp. baeticus (con medias cercanas a 175.000 y 145.000 granos, res-
pectivamente), a diferencia de Retama sphaerocarpa y Genista triacanthos (con
valores medios inferiores a 4.700 y 11.000, respectivamente), que fueron los menos
productores (Anexo 2). Por verticilos, el Ve (x =31.531,8 + 26.950,6) produce mas
del doble que el Vi (x = 14.949,4 £+ 20.666,9), diferencias que son estadisticamente
significativas (Mann-Whitney test U = 5.823, P < 0,001). La produccién de
polen/flor esta positiva y significativamente correlacionada con el tamafio floral,
con la biomasa de anteras/flor y con el tamafio del ovario (P < 0,001), pero no con
el volumen del grano de polen (tabla 9). Ademas, la regresion entre la produccion
de polen/flor y la de primordios seminales es lineal, positiva y altamente significati-
va (r=0,52, F=31,83, P <0,001; N = 87; fig. 28).

El nivel de esterilidad es generalmente bajo (x = 6,3 + 14,1 %), y no se correla-
ciona con la produccion de polen/flor (rs= 0,17, P > 0,05; N = 87).

Atendiendo a la biomasa de polen/flor, los mayores valores se alcanzan en
Spartium junceum (con media en torno a los 4.500 dmm®) y en Cytisus striatus (con
media en torno a los 2.000 dmm?®), y los menores, en Retama sphaerocarpa
(con medias menores de 35 dmm’) y R. monosperma (con media cercana a los
92 dmm’), siendo el valor medio a nivel de la tribu de 624,3 + 923,3 dmm’
(Anexo 2). Dicha variable esta positivamente correlacionada con el tamafio floral,
con la biomasa de anteras/flor, con el tamafio del ovario y con el tamafio del estilo
(en todos a P < 0,001), asi como con el nimero de primordios seminales/flor
(P <0.01; tabla 9).

13 +

Ln polen/flot

Ln Prim. Sem.

Fig. 28.—Regresion lineal de la produccion de polen (Ln polen/flor) frente a la produccion de primordios
seminales por flor (Ln Prim. Sem.) en la tribu Genisteae.
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Tribu G4LEGEAE.—La produccion media de granos de polen/flor en esta tribu es
de 77.333,8 £ 171.987,3, y el taxon mas productor no solo de la tribu, sino también
de la familia, es Astragalus lusitanicus (con media cercana a los 600.000 granos),
seguido de Colutea hispanica (con c. 156.000 granos de media). Los taxones
menos productores son A. epiglottis (con una media de 641 granos) y Biserrula
pelecinus (con media cercana a 2.600 granos; Anexo 2), si bien hay que destacar
que a estos dos ultimos taxones les falta el Vi. La produccion esta directamente
correlacionada con el tamaio floral, con la biomasa de anteras/flor y con el tamafio
del ovario (P < 0,001), pero ya no existe correlacion con el tamafio del grano de
polen (tabla 8).

Respecto al nivel de esterilidad, debe senalarse que es en general bajo (x = 5,7
+ 13,8 %), y que no posee relacion alguna con la produccion de polen/flor
(rs=-0,03, P> 0,05; N =31).

En cuanto a la biomasa de polen/flor el valor medio para la tribu es de 593,3 +
971 dmm’, siendo los téxones con mayor biomasa de polen Colutea hispanica (con
casi 2.600 dmm’ de media) y Astragalus lusitanicus (con cerca de 2.000 dmm’), y
los que la presentan menor son también los tdxones con un solo verticilo estaminal,
A. epiglottis (con menos de 2,5 dmm®) y Biserrula pelecinus (con casi 13,5 dmm’;
Anexo 2). Dicha variable esta correlacionada de forma positiva con el tamafio flo-
ral, con la biomasa de antera/flor, con el tamafio del ovario y con el tamano del
estilo (P < 0,001), pero su relacion con el numero de primordios seminales ya no es
significativa con el test secuencial de Bonferroni (tabla 8).

Respecto a los mecanismos de presentacion del polen, en la tabla 11 se
expresan los que existen en cada tribu, destacando que no se ha podido confirmar
qué mecanismos aparecen en los géneros Galega, Biserrula y Colutea (tribu
Galegeae). Mencidn aparte merece Anagyris foetida, taxon que probablemente no
posea ninglin mecanismo particular de presentacion del polen debido a que la quilla
no presenta sus dos piezas unidas, y el androceo presenta los estambres libres. Se
trata de una especie cuyas flores en estado de antesis poseen el estigma y las ante-
ras aproximadamente a la misma altura, por lo que probablemente sea autoincom-
patible (de acuerdo con su cociente P/O seria xendgama) o presente dicogamia,
como medio de favorecer la polinizacion cruzada.

Sistemas de reproduccion inferidos mediante el cociente polen/évulos

Los mayores cocientes P/O se han encontrado en Astragalus lusitanicus
(x = 75.646,8 + 25.422), que ademas es el taxon que posee las flores mas grandes,
asi como en Onobrychis humilis (x = 35.093,3 £ 8.297,3), mientras que los meno-
res los presentan Trigonella monspeliaca (x = 68,9 = 13,2) y Vicia pubescens
(x=170,7 £ 12,4; Anexo 2)".

* El calculo del cociente P/O puede hacerse considerando para P solo el polen fértil o bien la suma
de polen fértil y estéril, pero las diferencias entre ambos cocientes realmente no son significativas
(Mann-Whitney test U = 90.103, P > 0,05). No obstante, un razonamiento similar podria hacerse respec-
to a los primordios seminales, ya que todos los de un ovario no tienen por qué ser funcionales, y esto es
un dato que no se ha valorado aqui.
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Si se tiene en cuenta la clasificacion establecida por CRUDEN (1977), la mayoria
de los taxones estudiados (72,6 % del total) podrian tipificarse como xen6gamos o
xendgamos facultativos, c. un 3 % tendrian una posicion intermedia entre la xeno-
gamia facultativa y la autogamia facultativa, y el resto (24,4 %; Anexo 2) tendrian
sistemas de reproduccion autégamos, bien obligados o facultativos. Sin embargo,
para poder afirmar que dicha correspondencia es realmente cierta habria que con-
trastarla con datos experimentales sobre el tipo de reproduccion en dichos taxones.
En este sentido, una revision bibliografica sobre los sistemas de reproduccion
en esta familia arroja informacion tan solo para un 40 % de los taxones (véase
tabla 12), si bien no en todos los trabajos se aportan datos sobre el nivel de autoga-
mia o de xenogamia, y ello no permite, por tanto, contrastar dicha informacioén con
los tipos que reconoce CRUDEN (1977). Asi, en la mayoria de los casos solo se apor-
ta informacion sobre la AC o Al de las especies, e incluso a veces para un mismo
taxon se citan ambos conceptos al mismo tiempo, lo que podria indicar variabilidad
interpoblacional. Si solo se tiene en cuenta la existencia o no de AC, entonces los
datos obtenidos en el presente trabajo practicamente coinciden en todos los casos,
excepto en los géneros Lupinus, Lathyrus, Pisum y Vicia. En todo caso, llama la
atencion la ausencia de datos reproductivos en tribus como Genisteae, donde la
mayoria de los géneros estan sin estudiar (excepto Lupinus) o del género Ononis
(Trifolieae).

Si se tiene en cuenta el habito de las plantas, el cociente P/O es significativa-
mente diferente en los tres tipos considerados (Kruskal-Wallis Test H = 40,3,
P <0,001), de manera que las especies anuales (P/O = 2.202,4 + 3.482,7) presentan
cocientes mas bajos que las perennes herbaceas (P/O = 6.316,6 + 15.076,2) y las no
herbaceas (P/O = 7.353 £ 7.969,2). En realidad, todos los taxones no herbaceos
poseen cocientes P/O altos (xen6gamos), al igual que ocurre con los herbaceos
perennes (excepto Medicago orbicularis), pero no todos los herbaceos anuales
poseen bajos cocientes y, por tanto, no todos serian tipificados como autégamos.

Respecto a su relacion con otras variables florales, el cociente P/O se encuentra
relacionado de manera positiva con el tamafio de la flor, la biomasa de las
anteras/flor, el tamafio del ovario, la longitud del estilo y la biomasa de polen/flor,
en todos los casos de manera significativa (P < 0,001); no muestra, sin embargo,
correlacion con el volumen del grano de polen (véase tabla 3).

Tribu Vicieae.—Los taxones con mayor cociente P/O son Pisum sativum subsp.
elatius y Vicia lutea subsp. vestita (con medias cercanas a los 6.300); por el contra-
rio, los menores cocientes aparecen en V. pubescens (media inferior a 71) y en
Lathyrus sphaericus (con media cercana a 143; Anexo 2). El valor medio a nivel de
la tribu es de 2.308,7 = 1.801,7. Siguiendo a CRUDEN (1977), la mayoria de las
vicieas serian xendgamas o xenogamas facultativas (88,5 %), y un 11,5 % serian
autdgamas, ya sea facultativas u obligadas.

En funcién del habito, las anuales no poseen significativamente mayores P/O
que las perennes (Mann-Whitney test U = 26, P > 0,05), aunque el tamafio muestral
estd muy desigualmente repartido (22 taxones anuales frente a solo 4 perennes). En
realidad, todos los taxones perennes poseen cocientes P/O altos, y lo mismo sucede
con los anuales si se exceptua Vicia pubescens, Lathyrus sphaericus y V. hirsuta.
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TABLA 12

INDICACION DEL SISTEMA REPRODUCTIVO BASADO EN EL COCIENTE POLEN/OVULOS
(X = xen6gama; XF = xenogama facultativa; AF = autégama facultativa; AO = autégama obligada)
Y EL CITADO POR DIVERSOS AUTORES (AC = autocompatible; Al = autoincompatible;
Aip = autoincompatible parcial; AP = autopolinizacion; PC = polinizacion cruzada; A = autogamia;
CL = cleistogamia), ESTO ULTIMO TENIENDO EN CUENTA SOLAMENTE LOS TAXONES ESTU-

DIADOS EN ESTE TRABAJO
Taxon Sist. reprod. Citas bibliograficas
Tribu VICIEAE
Vicia
V. benghalensis XF PC (FrRYXELL, 1957)
AP (CHRISTIANSEN, 1942 in Hanelt & Mettin, 1989)
V. cracca XF Al (sub V. cracca, MULLIGAN, 1972)
subsp. tenuifolia
V. hirsuta AF AP (Gunn, 1979)
A (HANELT & METTIN, 1989)
V. lutea X AC, AP (ZHANG & Mosiipis, 1995)
subsp. lutea
V. sativa X Al (FRYXELL, 1957)
subsp. sativa AP (GUnN, 1979)
PC (DukE, 1981)
AC, AP (ZHANG & MosiiDis, 1995)
V. sativa XF AC (McGREGOR in Zhang & Mosjidis, 1995)
subsp. nigra
V. villosa X AC (sub V. villosa, FRYXELL, 1957)
subsp. eriocarpa AC (sub V. villosa, BOHART, 1960)
V. villosa XF AC (sub V. villosa, MLYNIEC, 1962 in Zhang & Mosjidis,
subsp. varia 1995)
Al (sub V. villosa, FReE, 1970 in Sutherland & Delph,
1984)
PC (DUKE, 1981)
PC (ZHANG & MosiIDIs, 1995)
Lathyrus
L. latifolius X PC (VALERO & al., 1986 in Asmussen, 1993)
AC (GopT & HAMRICK, 1993)
L. linifolius XF PC (ASMUSSEN in Asmussen, 1993)
L. tingitanus X AP, C (FRYXELL, 1957)
Pisum
P. sativum X AC (sub P. sativum, FRYXELL, 1957)
subsp. elatius AP (sub P. sativum, PROCTOR & al., 1996)
Tribu LOTEAE
Lotus
L. angustissimus XF AP (BUBAR, 1958)
AC (BAwA & BUCKLEY, 1989)
L. corniculatus X Al (FRYXELL, 1957); (DUKE, 1981); (BAWA & BUCKLEY,
1989); (GRANT & SMALL, 1996)
PC (WOICIECHOWSKA, 1963); (ZANDSTRA & GRANT, 1968)
AC-AI (CHARLESWORTH, 1989)
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TABLA 12 (continuacion)

Taxon Sist. reprod. Citas bibliograficas
L. pedunculatus X PC (ZANDSTRA & GRANT, 1968)
L. uliginosus X Al (BUBAR, 1958; DUKE, 1981); (BAWA & BUCKLEY,
1989); (GRANT & SMALL, 1996)
PC (SiLow, 1930 in Bohart, 1960)
Anthyllis
A. vulneraria XF AP, PC (sub A. vulneraria, COUDERC, 1971, 1974)
subsp. maura PC (DuUkE, 1981)
AI? (MULLER, 1883)
Tribu HEDYSAREAE
Hedysarum
H. coronarium X Al (FRYXELL, 1957)
PC (BOHART, 1960)
Onobrychis
O. viciifolia X Al (FRYXELL, 1957)
AC, PC (FRrEE, 1970 in Sutherland & Delph, 1984)
Ornithopus AP (WOICIECHOWSKA, 1972)
O. compressus XF A, AP (WOICIECHOWSKA, 1972)
O. perspusillus AF A, AP (WOICIECHOWSKA, 1972)
O. pinnatus AF AP (WOJCIECHOWSKA, 1972); (DUKE, 1981)
O. sativus XF AP, PC (FRYXELL, 1957)
Coronilla
C. juncea XF Al, AP (FRYXELL, 1957)
Hippocrepis
H. ciliata XF-AF | AP (DoMINGUEZ & GIBBS, 1975)
Scorpiurus AC (HEYN & Raviv, 1966)
A (DOMINGUEZ & GALIANO, 1974)
Tribu TRIFOLIEAE
Trifolium
T. angustifolium AF AP (Muroz, 1990)
T. arvense AF AC, A (Muroz, 1990)
T. campestre AF AC, A, CL (Muroz, 1990)
T. cernuum AF A, CL (ZoHARY & HELLER, 1984)
T. cherleri AF-XF | AC, A (Muroz, 1990)
T. dubium AF A (FrRYXELL, 1957)
AC (Muroz, 1990)
T. fragiferum XF A (FRYXELL, 1957)
Al (MORLEY, 1963)
AC (Muroz, 1990)
T. glomeratum AF A (FRYXELL, 1957)
A (JONHSON, 1951 in Smith & al., 1995)
T. istmocarpum AF PC (WEAVER & WEIHING, 1960)
T. lappaceum AF AC, AP, PC (MurNoz, 1990)
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Taxon

Sist. reprod.

Citas bibliograficas

Trifolium mutabile
T. pratense

T. repens

T. resupinatum

T. scabrum

T. spumosum

T. squamosum

T. stellatum

T. strictum

T. subterraneum
subsp.
brachycalycinum

T. suffocatum

T. tomentosum
Medicago
M. lupulina

M. orbicularis
M. polymorpha

M. sativa

M. truncatula
Melilotus
M. albus

M. elegans
M. indicus

M. sulcatus

X
XF

XF

XF
AF
XF
AF
XF
AF
XF-AF

AF

AF

AF

AO

XF

AF

XF

XF
AF

XF

PC (MuNoz & DEVESA, 1988)

Al (DAVIES & YOUNG, 1966); (HESLOP-HARRISON &
HEesLopP-HARRISON 1982); (LEDUC & al., 1990)

PC (KEys & al., 1995)

AI (FRYXELL, 1957)

PC (KEys & al.,, 1995)

AC (FRreE, 1970 in Sutherland & Delph, 1984)

AC, PC (WEAVER & WEIHING, 1960); (BOHART, 1960)

AC, PC (Murnoz, 1990)

A (MuRNoz & DEVESA, 1988)

CL (PuTiYESVKY & KATZNELSON, 1970)

A (Muroz, 1990)

AC, A (Muroz, 1990)

A (FRYXELL, 1957); (BAKER, 1959)

AP (Muroz, 1990)

PC (KATZNELSON & MORLEY, 1965)

CL (ZOHARY & HELLER, 1984)

AC (Muroz, 1990)

A (MuNoz, 1993)

A (FrRYXELL, 1957)

AC (BoHART, 1960)

AP, PC (DuUkg, 1981)

AP (WIENS & al., 1987); (KEYS & al., 1995)
AP (DUKE, 1981)

AP, AC (HEYN, 1988)

AC (DUKE, 1981)

AP (HoroviTz & al., 1976); (KEYS & al., 1995)
Aip (CoOPER, 1940); (BRINK & COOPER, 1940)
AC, AI (FRYXELL, 1957)

PC (KEys & al., 1995)

AP (HoroviTz & al., 1976); (KEYS & al., 1995)

AP, PC (FRYXELL, 1957)

AC (BOHART, 1960)

PC (DuUkE, 1981)

AP (WIENS & al., 1987)

AC (ArrOYO, 1981)

AP (SmrTH, 1927 in Bohart, 1960); (ARROYO, 1981);
(DukE, 1981)

AC (BoHART, 1960)

AC (ARRrROYO, 1981)

Tribu GENISTEAE
Ulex

U. minor

X PC (HERRERA, 1987b)
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TABLA 12 (continuacion)

Taxon Sist. reprod. Citas bibliograficas

Cytisus

C. grandiflorus X PC (HERRERA, 1987Db)

C. scoparius X AI (FRYXELL, 1957)
AC? (ARROYO, 1981)

Lupinus

L. albus X AP, PC (FRYXELL, 1957); (DUKE, 1981)

L. angustifolius X A (FrRYXELL, 1957)
AC; AP (BOHART, 1960)
AP (DUKE, 1981)

L. hispanicus XF-X | AC (BOHART, 1960)

subsp. bicolor AP (WILLIAMS, 1987)

L. luteus X AC (ARROYO, 1981); (DUKE, 1981)
AC, AP (BOHART, 1960)

Tribu GALEGEAE

Astragalus

A. cymbicarpos AF AC (GALLARDO & al., 1994)
F1. casmogamas = PC, FI. cleistogamas = AP
(Diaz & DOMINGUEZ, 1981)

A. epiglottis AF AC (GALLARDO & al., 1994)

subsp. epiglottis
A. hamosus AF AC (GALLARDO & al., 1994)

Entre dicho cociente y el volumen de néctar producido existe una correlacion
positiva y significativa (P < 0,001; tabla 4), o lo que es lo mismo, cuanto mas xeno-
gamas, mas nectariferas son. De igual forma, dicho cociente esta correlacionado
positivamente con la mayoria de los atributos florales estudiados (tabla 4).

Tribu LoTE4E.—Los mayores cocientes P/O han sido cuantificados en el género
Lotus (v.g., L. subbiflorus subsp. castellanus, con media superior a 16.000), y los
menores, en Hymenocarpos cornicina (con media cercana a 360), siendo el valor
medio a nivel de la tribu de c. 2. 810,1 £+ 3. 522,2 (Anexo 2). De acuerdo con CRU-
DEN (1977), el 82,4 % de los taxones serian considerados como xendégamos, el
5,9 % como autdgamos facultativos (Hymenocarpos cornicina) y un 11,8 % esta-
rian en una posicion intermedia entre la autogamia facultativa y la xenogamia
facultativa (Anthyllis cytisoides e Hymenocarpos hamosus).

En funcion del habito, el cociente P/O de las especies anuales (x = 3.061,9 +
5.466,4) no es significativamente diferente del de las perennes (x = 4.436,1 +
3.889; Mann-Whitney Test U = 24, P > 0,05). En realidad, la mayoria de los taxo-
nes poseen cocientes P/O altos.

El cociente P/O en esta tribu solo muestra correlacion positiva significativa con
la biomasa de anteras/flor, con la biomasa de polen/flor (todas con P < 0,001) y con
el volumen de néctar (P < 0,01), pero no con el tamafio floral. Por otro lado, esta
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negativa y significativamente correlacionado con el volumen del grano de polen
(P <0,001; tabla 5).

Tribu HEDYSAREAE.—Los mayores cocientes P/O se han obtenido en Onobrychis
humilis (con una media de c. 35.000) y O. viciifolia (media de c. 22.000), y los mas
bajos, en Ornithopus pinnatus (media cercana a los 225) y O. perspusillus (con
media de casi 420), siendo a nivel de la tribu de 5.902,6 + 9.973,8 (Anexo 2). La
mayoria de los taxones (80 %) pueden ser considerados de acuerdo con CRUDEN
(1977) como xendgamos o xendgamos facultativos, mientras que solo un 13,3 %
serian considerados como autégamos facultativos y el resto (6,7 %) estarian en una
posicion intermedia entre la autogamia facultativa y la xenogamia facultativa.

Dicho cociente se encuentra correlacionado directamente con el tamaifio floral,
la biomasa de anteras/flor, la longitud del estilo, la biomasa de polen/flor y el volu-
men de néctar (P < 0,001), pero no con el volumen del grano de polen o el tamafio
del ovario (P > 0,05; tabla 6).

En relacion con el habito, el cociente P/O de las perennes (x = 15.057 £
12.880,4) es significativamente mayor que el de las anuales (x = 1.338,9 + 1.778,2;
Mann-Whitney Test U = 3, P < 0,01). Realmente, todos los taxones perennes po-
seen P/O altos y en los anuales existen tdxones con cocientes relativamente bajos.

Tribu TrIFoLIEAE.—Los taxones con mayor cociente P/O pertenecen al género
Ononis (v.g., O. cintrana, con una media cercana a 20.000), y los que lo poseen
menor, al género Trigonella (v.g., T. monspeliaca, con una media de 69), siendo el
valor medio a nivel de la tribu de 1.871 + 3.993,1 (Anexo 2). De acuerdo con CRU-
DEN (1977), el 51,7 % de los taxones serian autogamos obligados o facultativos, el
45 % serian xendgamos facultativos u obligados y el resto (3,3 %) son dificiles de
situar, ya sea como autégamos facultativos o xenogamos facultativos.

Este cociente se halla directamente correlacionado con todas las caracteristicas
florales estudiadas (tamafio floral, biomasa de anteras/flor, tamafio del ovario,
tamafio del estilo, y biomasa de polen/flor; todas a P < 0.001), pero su relacion
negativa con el volumen del grano de polen ya ha dejado de ser significativa con el
test secuencial de Bonferroni (tabla 7).

Respecto al bidtipo, los taxones perennes (x = 3.382,1 + 5.403,8) no muestran
cocientes P/O significativamente mayores que los anuales (x = 1.841,9 £+ 3.902,7;
Mann-Whitney Test U = 166, P > 0,05). Todos los taxones perennes presentan
cocientes P/O altos (excepto Medicago orbicularis), pero no todos los anuales
poseen P/O bajos.

Tribu GENISTEAE.—Los taxones con un mayor cociente P/O son Cytisus striatus
(con medias en torno a los 20.000) y C. arboreus (con medias cercanas a 14.000), y
los que lo poseen menor son Retama sphaerocarpa (cuya media no alcanza los
1.000) y Genista cinerascens (con medias cercanas a 2.000). El valor medio para la
tribu es de 5.816,3 £ 4.955,4 (Anexo 2). Todos los taxones de la tribu serian, segun
CRUDEN (1977), xen6gamos o xendgamos facultativos. Dicho cociente esta directa-
mente correlacionado con todas las caracteristicas florales estudiadas (P < 0,001),
excepto con el volumen del grano de polen (P > 0,05; tabla 9).

En relacion con el habito, los taxones anuales no poseen diferencias significati-
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vas en cuanto al P/O con los taxones perennes (Mann-Whitney Test U = 112,
P > 0,05), aunque en este caso las herbaceas anuales (x = 6.348,3 £ 1.929,2) poseen
de hecho valores mayores que las perennes no herbaceas (x = 5.590,1 + 4.401,5).

Tribu G4LEGE4AE.—El valor medio del cociente P/O para esta tribu es de 8.163,2
+ 22.582,8, apareciendo el mayor cociente en Astragalus lusitanicus (con una
media de casi 76.000, siendo ademas el valor mdximo para la familia) y en Galega
cirujanoi (con una media inferior a 9.000), y el menor, en Biserrula pelecinus (con
media cercana a 165) y A. epiglottis (con una media cercana a los 195; Anexo 2).
De acuerdo con CRUDEN (1977), el 66,7 % de los taxones serian xen6gamos o
xendgamos facultativos, mientras que el resto (33,3 %) serian autégamos facultati-
vos. El cociente P/O en la tribu se encuentra correlacionado con el tamafio de la
flor, la biomasa de anteras/flor, la longitud del estilo, la biomasa de polen/flor y el
volumen de néctar (en todas a P < 0,001), pero su relacion con el volumen del
polen no es significativa (P > 0,05), ni tampoco lo es con el tamafio del ovario con
el test secuencial de Bonferroni (tabla 8).

Si se elimina de la tribu a Astragalus lusitanicus, que posee un cociente P/O
extremadamente elevado, se obtiene que los taxones perennes (x = 3.628,3 +
3.114,4; N = 5) no poseen cocientes P/O significativamente mayores que los anua-
les (x = 995,7 £ 1.252,6; N = 6; Mann-Whitney Test U = 6, P > 0,05), aunque es
necesario comentar que en este caso el tamafio muestral es muy bajo. Realmente la
mayoria de los taxones con cocientes P/O bajos son herbaceos y anuales (excepto
en Astragalus echinatus y A. stella), mientras que los perennes lo poseen alto.



DISCUSION

Tamario, morfologia y color floral

En esta familia puede decirse que el rango de tamafios florales es amplio, ya
que existen especies con flores diminutas (especialmente en Trifolieae) y especies
con flores muy grandes, sobre todo en las tribus Genisteae, Vicieae y Galegeae.
Ademas el tamano floral es un caracter que esta correlacionado directamente con la
mayoria de los caracteres florales estudiados, a saber: la biomasa de las anteras, la
produccion y tamafio del grano de polen, por un lado, y el tamafio del gineceo (ova-
rio y estilo), por otro. Asumiendo que las asociaciones fenotipicas son indicativas
de asociaciones genéticas (DIGGLE, 1992), seglin la teoria de la genética cuantitati-
va las correlaciones genéticas entre caracteres pueden ser causadas por pleiotroia
y/o desequilibrio por ligamiento (FALCONER, 1981; CHEVERUD, 1982) y, por tanto,
reflejan la integracion genotipica de los caracteres morfoldgicos. En nuestro caso,
las correlaciones encontradas podrian indicar que los atributos florales estarian con-
trolados por el mismo o los mismos genes que controlan el incremento en tamafio
celular y nimero de células, y por tanto podrian ser considerados como pleiotropi-
cos. Las correlaciones genéticas positivas sugieren un alto grado de integracion
entre los caracteres florales causados por una relacion funcional o de desarrollo o
que los loci estan controlando como conjunto el tamafio floral (O’NEIL & SCHMITT,
1993; DIGLE, 1992).

Sin embargo, aunque es dificil evaluarlo, tales correlaciones positivas podrian
haber sido causadas a través de un desequilibrio por ligamiento. Si esto fuera cierto,
las correlaciones podrian ser pasajeras y la estructura de la correlacion se podria
esperar que variara entre distintas poblaciones de un mismo taxon. Por el contrario,
las correlaciones causadas por pleiotropia son fuerzas evolutivas mas estables y
deberian ser similares entre distintas poblaciones de un mismo taxon. Alternativa-
mente, la covariacion de caracteres fenotipicos podria ser una consecuencia de la
seleccion natural por integracion de caracteres funcionalmente relacionados (véase
revision in DIGGLE, 1992). No obstante lo anterior, conviene destacar que las rela-
ciones positivas citadas anteriormente se mantienen en algunas tribus, pero no en
otras. Asi, la relacion del tamafio floral con la biomasa de las anteras y con la longi-
tud del estilo se mantiene en todas las tribus, pero su relacion con el tamafo del
ovario no se mantiene en las Hedysareae, pues deja de ser significativa con el test
secuencial de Bonferroni.

De las dos piezas que conforman el periantio, el caliz no se puede considerar
estrechamente relacionado con la atraccion de la flor. Aunque su funcion inicial es
la proteccion de la flor (sobre todo en estado de boton floral), su valor desde el pun-
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to de vista de la biologia floral es alto por su papel en la proteccion de los nectarios
florales y por facilitar la acumulacion del néctar (POLHILL & al., 1981; SCHRIRE,
1989). De hecho, las especies que se han comportado como nectariferas en este
estudio poseen alguna estructura calicinal favorecedora: gibosidades, largos tubos,
etc. En las Trifolieae, habria que mencionar que sus flores no poseen gibosidades,
pero algunas de sus especies si poseen un caliz tubular e incluso corola tubular
(véase mas adelante). Independientemente de esto, el caliz, que no ha sido analiza-
do en profundidad en este estudio, es uno de los caracteres taxondémicamente mas
importantes para discriminar entre taxones de esta familia (Talavera, com. pers.).

La corola, zigomorfa y de tipo papilionaceo, ha jugado un papel extremada-
mente importante en la evolucion de esta familia. Aunque se trata de una corola
dialipétala, en el género Trifolium algunas de sus especies poseen adnacion postgé-
nita de sus pétalos con el androceo para formar un tubo. Las diferentes piezas que
conforman la corola poseen papeles o funciones compartidas al tiempo que cada
una de ellas desarrolla también una mision especifica de cara a la polinizacion:
todas poseen una funcion atrayente, pero sin duda dicho papel es mas importante
en el estandarte, generalmente mas desarrollado que el resto de las piezas. No solo
es el pétalo encargado de proteger al resto de la flor en estado de botdn floral (pre-
floracion vexilar), sino que en la antesis actia como un dérgano de atraccion hacia
los polinizadores. Por su parte, tanto en alas como en las dos piezas que constituyen
la quilla reside la funcioén de actuar como verdaderas plataformas de aterrizaje para
los insectos (ARROYO, 1981). No obstante, la quilla por si sola protege los verticilos
sexuales de la flor (PoLHILL & al, 1981), y las alas son las piezas encargadas de
actuar como palancas que deprimen y elevan la quilla en el momento de la polini-
zacion (STIRTON, 1981).

Sin duda, uno de los caracteres mas interesantes de la corola de cara a la atrac-
cion de los insectos es su coloracion, que puede ser producida fisica (por difraccion
y refraccion) o quimicamente (por pigmentacion; SCHRIRE, 1989). En este trabajo
no se ha estudiado qué mecanismo fisico o quimico es el que influye en la determi-
nacion del color, pero se puede indicar que el color mas frecuente en los taxones
estudiados es el amarillo (67,3 %), color que ademas es dominante en las Genis-
teae, Loteae y Hedysareae. Las coloraciones rosado-violaceas, representadas en un
22,6 % de los taxones, predominan en las tribus Vicieae y Galegeae. En la tribu
Trifolieae, ambos colores estan representados casi con la misma frecuencia. Por
otro lado, el color blanco es minoritario en la muestra estudiada aqui (10,1 %), y
solo cobra especial importancia en la tribu Galegeae. Los resultados generales
encontrados en nuestro estudio pueden ser extrapolados a las Fabaceae representa-
das en la Flora de la Peninsula Ibérica (también incluidas las Islas Baleares; vide
HeywooD & BALL, 1978), ya que en ella la mayoria de las especies (y subespecies)
son también amarillas (52,7 %) y el color minoritario es el blanco (11,04 %), con
las coloraciones violaceo-rosadas ocupando posiciones intermedias (36,3 %).

Verticilos sexuales

Androceo

El tipo de androceo, en funcion del grado de soldadura de los estambres, cons-
tituye uno de los caracteres florales mas importantes de la familia de cara a la bio-
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logia reproductiva y a la sistematica. Al respecto, y aunque tradicionalmente en las
distintas Floras (véase HEYwooD & BALL, 1978; Davis, 1970; PIGNATTI, 1982; GuI-
NOCHET & VILMORIN, 1984; CLAPHAM & al., 1987; DOMINGUEZ, 1987; entre otros)
se han venido reconociendo en la familia solo tres tipos (de estambres libres, mona-
delfo y diadelfo), TUCKER en sus revisiones de 1987 y 1989 ya puso de manifiesto
la existencia del androceo pseudomonadelfo en numerosos géneros. Posteriormente
los autores de este trabajo verificaron la existencia de dichos tipos en las Fabaceae
peninsulares e indicaron también el androceo diadelfo reducido (RODRIGUEZ-RIANO
& al., 1999).

El androceo pseudomonadelfo es un tipo de androceo que deriva del diadelfo,
lo cual es facilmente observable en las sucesivas etapas de la ontogenia floral, pues
en todos los casos los estambres son inicialmente libres, idea ya expresada y com-
probada por TUCKER (1989). Aunque TUCKER (1987) indic6 dos subtipos dentro de
este tipo de androceo: 1) provisto de fenestras basales; y 2) sin fenestras (descrito
en Psoralea pinnata), el segundo no fue recogido en su revision posterior (TUCKER,
1989). Independientemente de ello, dicha autora se pregunto si la funcionalidad del
androceo pseudomonadelfo seria equivalente a la del diadelfo. RODRIGUEZ-RIANO
& al. (1999) pusieron de manifiesto la existencia del androceo pseudomonadelfo
con fenestras en el 38 % de los taxones estudiados e indicaron que su funcionalidad
era equivalente a la del androceo diadelfo: en ambos casos se produce secrecion
nectarifera, permitiendo que los insectos tengan acceso al néctar secretado por un
nectario intraestaminal. Dicha idea (igual funcionalidad entre ambos) es apoyada
por el hecho de que en ambos casos el volumen de néctar secretado es equivalente
(RODRIGUEZ-RIANO & al., 1999).

El androceo pseudomonadelfo sin fenestras basales, también inicialmente dia-
delfo, se reconoce por la falta de orificios basales, y en el material aqui estudiado
solo aparece representado en el género Coronilla, donde funciona practicamente
como un androceo monadelfo. En este caso, y salvo que existan nectarios extraesta-
minales (que en nuestra muestra no han aparecido), va ligado a la ausencia de néc-
tar, y seria funcionalmente equivalente al androceo de tipo monadelfo cuando éste
no posee nectarios intraestaminales. La correspondencia entre androceo monadelfo
y ausencia de néctar y androceo diadelfo y presencia del mismo ya fue inicialmente
expresada por WIIBRANDI & al. (1984), aunque estos autores no tuvieron en mente
la existencia de los otros tipos de androceo y el hecho de que algunas genisteas
pueden secretar néctar a través de nectarios situados externamente al tubo estaminal
(véase mas adelante).

En las fabaceas estudiadas aqui la pseudomonadelfia con fenestras basales esta
mas ampliamente repartida que la otra (sin fenestras) pues aparece en todas las tri-
bus excepto en Genisteae, que es completamente monadelfa. Ademas, y como indi-
cara TUCKER (1989), no suele ser frecuente que dicho tipo de androceo se alterne
con el monadelfo en ningun género, pero si con el diadelfo. Dicha idea ha sido
corroborada aqui a nivel de género y también a nivel de tribu, con la excepcion de
las Trifolieae, en donde aparecen los tres tipos. También hay que sefialar que pro-
bablamente en algunos taxones la evolucion del androceo diadelfo hacia el pseudo-
monadelfo aun sea muy incipiente, ya que ambos tipos pueden todavia ser hallados
en un mismo taxon (v.g., Dorycnium rectum).
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POLHILL & al. (1981) comentaron que la fusion de los estambres en esta familia
posee ventajas adaptativas al fortalecer la flor y estrechar el rango de polinizadores
que pueden trabajar en ella. Previamente, POLHILL (1976) habia indicado en rela-
cion con el androceo monadelfo que quiza el principal factor selectivo de tal tipo de
androceo podria ser la proteccion incrementada de los primordios seminales frente
al ataque de los insectos. Esa misma ventaja adaptativa habria que atribuir a los dos
tipos de androceo pseudomonadelfo, aunque en el caso del que posee fenestras
basales su ventaja también podria ser la proteccion del nectario intraestaminal fren-
te a polinizadores no especializados, o incluso proporcionar una mayor salvaguarda
del mismo frente a la desecacion o dilucion del néctar (por viento, lluvia o radia-
cion solar; SCHRIRE, 1989).

En cuanto al androceo de estambres libres, mas primitivo que los otros, solo
esta representado en una especie del material estudiado, Anagyris foetida (tribu
Thermopsideae), que ha sido ademas la especie que ha producido significativamen-
te mas cantidad de néctar de toda la familia. Es probable que en esta familia el
androceo de estambres libres esté ligado a mayores producciones de néctar, pero
dado el tamafio muestral estudiado (una sola especie), seria una hipotesis que
habria que comprobar teniendo en cuenta mas taxones con tal tipo de androceo. No
obstante, dicho tipo de androceo esta pobremente representado en las Fabaceae de
Europa (solo en el 0,5 % de los taxones; vide HEywooD & BALL, 1978).

Respecto al androceo de tipo diadelfo reducido, solo ha aparecido en tres taxo-
nes: Biserrula pelecinus, Vicia pubescens y Astragalus epiglottis. Es evidente que
esta reduccion en el androceo debe ser incipiente, ya que aun suelen aparecer vesti-
gios de las anteras que se estdn perdiendo (Vi), incluso en algunos casos (v.g.,
B. pelecinus) todavia pueden presentarse unos pocos granos de polen en tales vesti-
gios. La pérdida del Vi podria ser vista como una etapa en la reduccion de recursos
invertidos en la funciéon masculina, tal y como comentan GALLARDO & al. (1994)
en relacion con Astragalus epiglottis. También conviene mencionar que las tres
especies poseen flores de pequefios tamafios (< 5 mm), con baja produccion de
polen, que ninguna produce néctar (al menos de manera conspicua) y que poseen
un bajo cociente P/O. Todas esas caracteristicas son propias de plantas autogamas
(ORNDUFF, 1969) y, posiblemente, la funcionalidad de este tipo de androceo esté
relacionada con el conjunto de caracteres que acompafian a la adquisicion de la
autogamia en las angiospermas.

La morfologia de la parte libre de los filamentos estaminales puede presentar
también interés en relacion con los mecanismos de presentacion del polen, espe-
cialmente en el de tipo piston. En general, todos los tdxones que poseen filamentos
dilatados superiormente presentan tal mecanismo (v.g., Coronilla, Hippocrepis,
Ononis, Lotus y Scorpiurus). De igual forma, la presencia de filamentos con apice
aplanado se relaciona con mecanismos de presentacion de polen de tipo cepillo
estilar, concretamente tipo Lathyrus, pues actian como recogedores de polen que
empujan a éste hacia la zona ventral del estilo. Respecto al perfil del androceo, el
de tipo truncado estd asociado con el mecanismo de cepillo estilar cuando el estilo
aparece aplanado dorsiventralmente (v.g., Lathyrus), permitiendo que todas las
anteras se dispongan en la parte dorsal del mismo. En cuanto a los otros tipos
de perfiles, no se aprecia por el momento asociacion especifica con otros tipos de
mecanismos.
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En relacion con las anteras, su diversidad en esta familia es grande, lo que se
debe a la combinacion de sus dos tipos de insercion (basifija y dorsifija) y a la dife-
rente morfologia (a veces) entre verticilos, combinaciones estrechamente relaciona-
das con los mecanismos de presentacion del polen. Efectivamente, en la mayoria de
las ocasiones son las anteras del Vi las que van a actuar empujando el polen hacia
arriba debido a la versatilidad que implica la insercion dorsifija. En algunos casos
dicha funcién es ayudada también por el Ve (v.g., mecanismo de piston de
Coronilla), y en muy raras ocasiones dicha funcion solo es realizada por el Ve
(v.g., mecanismo de piston subtipo 1). Las anteras del Vi juegan también un papel
importante de arrastre del polen en el mecanismo valvular presente en Genisteae
(LOPEZ & al., 1999), asi como en el de tipo explosivo pero dicho papel es inapre-
ciable en el de cepillo estilar, funcion que se repartiria entre ambos verticilos.

A la diversidad morfologica de las anteras puede sumarse también la existencia
o no de indumento en las mismas (v.g., en forma de penachos de pelos). Tal parti-
cularidad solo se aprecia en la muestra estudiada aqui en dos especies, Retama
monosperma y Spartium junceum, que poseen, respectivamente, uno o varios pena-
chos (LOPEZ & al., 1999), pero PoLHILL (1976) también cita su existencia en
Gonocytisus (Genisteae) y Crotalaria (Crotalarieae). Dicha caracteristica podria
tener algun papel en la transferencia de polen a los polinizadores, o bien los pelos
podrian actuar como filtros que separaran los granos de polen frente a sus propios
estigmas en especies autocompatibles (SCHRIRE, 1989).

Pero no solo varian el tipo de insercion y la morfologia de las anteras en esta
familia, sino también su tamafio. A este respecto, el tamafno medio de las anteras
(volumen medio) del Ve es significativamente mas grande (c. 1,8 veces) que el del
inferior y, consecuentemente, también lo es la biomasa generada por las mismas.
Atendiendo a la biomasa de ambos verticilos, en este trabajo se ha definido el
cociente Rv (= biomasa del Vi/biomasa del Ve), ya que los valores del mismo nos
pueden indicar si existen grandes diferencias entre verticilos (cuando los valores o
son muy bajos o estan muy por encima de 1), si ambos son semejantes (cuando los
valores de dicho cociente son iguales o cercanos a 1, tanto por exceso como por
defecto), si el Vi es mayor que el Ve (cuando los valores de dicho cociente son
mayores de 1), o si es menor cuando dicho cociente es inferior a 1. En funcion de
dicho cociente, solo el 11,3 % de los taxones estudiados poseen la biomasa del Vi
igual o mayor que la del Ve. Los mayores valores de Rv se han observado en el
género Scorpiurus (Rv = 1,63), y los menores, en el género Lupinus (Rv =0,13) y
Adenocarpus (Rv = 0,21). Aunque los dos tltimos géneros presentan mecanismos
de presentacion de polen de tipo piston y Rv bajos, ello no implica que todos los
taxones con este mecanismo posean Rv bajos (v.g., Scorpiurus), sino que tal tipo
de mecanismo de presentacion de polen ha podido evolucionar, por un lado, con Rv
extremadamente bajos y, por otro, con Rv mayores. También existen bajos valores
de Rv en Argyrolobium, que posee mecanismo valvular, aunque no se descarta que
este sistema sea muy estricto, e igualmente también poseen bajos Rv algunos taxo-
nes del género Genista (v.g., G. anglica).

Respecto a la relacion del volumen ocupado por las anteras en la flor (o bioma-
sa de las anteras/flor) con otras variables, en esta familia no solo se correlaciona
positivamente con el tamafio floral (ya mencionado), sino también con el tamafio
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del ovario y el del estilo, con la produccion de primordios seminales/flor, con
la produccion de polen/flor y con el tamafio del polen (obviamente también con la
biomasa de polen). Dichas relaciones podrian ser debidas a efectos pleiotropicos, y
parece evidente que en esta familia el camino de la especiacion, en lo que a biolo-
gia floral se refiere, ha estado marcado entre otros aspectos por el tamafio de las
piezas florales y el nimero de elementos que las estructuras reproductoras contie-
nen. Sin embargo, no todas las correlaciones mencionadas se mantienen en las tri-
bus, si se exceptia la relacion de la biomasa de las anteras con el tamafio del estilo
y con la produccion o biomasa de polen/flor. La correlacion de la biomasa de ante-
ras/flor con el tamafio del ovario no es significativa en las Hedysareae, y la correla-
cion de aquélla con la produccion de primordios seminales/flor solo es significativa
en las Vicieae, Loteae'y Trifolieae, pero no en las otras tribus.

Los mayores cambios respecto a la variable biomasa de las anteras/flor se pro-
ducen, no obstante, en relacion con el volumen del grano de polen, que posee corre-
lacion positiva en las Vicieae y en las Genisteae, negativa en las Loteae, y pierde
significacion en las otras tribus. Esto indica que en las dos primeras a mayor bio-
masa de anteras mayor tamafio de granos de polen, mientras que en las Loteae
cuanto mas grande es la biomasa mas pequefios son los granos. De ello se deducen,
pues, dos patrones distintos en las tribus de una misma familia, de los cuales el
patron positivo ya habia sido indicado con anterioridad en Astragalus subgen.
Epiglottis (GALLARDO & al., 1994) y en Vicia (ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997).

En cuanto al polen el tamafio medio de los granos en la familia es de 11,4 um’,
pero el rango de tamafio oscila entre 0,79 um’, para Lotus subbiflorus subsp. caste-
lanus, y 82,89 um’, para Tripodion tetraphyllum. Ademas, esta variable es la inica
de entre las analizadas a nivel de familia que va a presentar correlacion negativa
con otros caracteres como, por ejemplo, la produccion de polen/flor y la produccion
de primordios seminales/flor.

La correlacion positiva del tamafio del grano de polen con el tamafio floral solo
va a ser significativa en las tribus Genisteae y Vicieae, pero no en las otras tribus,
especialmente en Loteae y en Galegeae. En la tribu Trifolieae no se ha encontrado
relacion significativa, pero en algunos géneros de la misma podria no ocurrir asi.
Asi, Keys & al. (1995) encontraron una fuerte relacion positiva entre ambas varia-
bles en el género Medicago, pero en nuestra muestra dicha relacion no existe.
Tampoco ha sido significativa dicha relacion en géneros como Astragalus, Genista,
Lotus y Ononis, pero si en otros como Trifolium, Vicia 'y Lathyrus. Todo esto indi-
caria que dentro de las Fabaceae el tamaiio del polen en las diferentes tribus y/o
géneros muestra patrones diferentes de variacion en su relacion con el tamario de la
flor. Fuera de esta familia también existen grupos de tdxones en los que se siguen
relaciones positivas (v.g., Pyrolaceae; KNUDSEN & OLESEN, 1993) y otros donde las
relaciones son neutras (v.g., Solanum; MIONE & ANDERSON, 1992).

Desde el punto de vista de los recursos que son canalizados a las estructuras
reproductoras, lo esperable a nivel de la flor es un balance negativo produccion de
polen-tamafio del polen, ya que los recursos disponibles a la funcién masculina son
limitados (VONHOF & HARDER, 1995). Tal balance negativo esperado es el que se
ha encontrado en la familia como conjunto. Sin embargo, a nivel de tribus dicho
balance se mantiene con caracter negativo solo en las Loteae, se hace positivo en
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las Vicieae y en las restantes, aunque negativo (P < 0,05), deja de ser significativo
con el test secuencial de Bonferroni. Dichos balances negativos han sido mostrados
previamente tanto para taxones de esta familia (VONHOF & HARDER, 1995) como
para otros (v.g., Solanum,; MIONE & ANDERSON, 1992), pero también han sido indi-
cados balances positivos en otros casos, tanto dentro de las Fabaceae (v.g., Vicia,
ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997) como fuera de ellas (v.g., Pyrolaceae; KNUDSEN &
OLESEN, 1993), e incluso relaciones neutras (varios taxones; CRUDEN & MILLER-
WARD, 1981; Polemoniaceae, PLITMANN & LEVIN, 1983).

Tanto a nivel de familia como de tribus, el coeficiente de variacion del volu-
men del polen es mucho mas pequefio que el de la produccion de polen/flor, lo que
parece sugerir que la seleccion natural optimiza mas la inversion de recursos por
progenie que por su nimero (VONHOF & HARDER, 1995). El hecho de que en las
Vicieae la relacion entre ambas se mantenga positiva es inexplicable, salvo que
pudieran influir otros factores no tenidos en cuenta aqui.

También se ha observado un balance negativo entre el tamafio del polen y el
numero de primordios seminales/flor, lo que indicaria que cuanto mas grandes sean
los polenes menor nimero de primordios seminales se producen por flor. Como el
numero de granos de polen y su tamafio poseen un balance negativo, si en una flor
se producen unos pocos granos de polen grandes, es obvio que a la flor no le favo-
rece invertir muchos recursos en producir muchos primordios seminales, ya que
muchos de ellos pueden correr el riesgo de no ser fecundados. Esto es algo que se
podria aplicar bien a las especies autdgamas, pero no a las xendgamas. De hecho,
las especies tipificadas como autdgamas en este estudio muestran una media de 5,8
+ 5,5 primordios seminales y una media de 1.387,7 + 1.185,9 granos de polen/flor,
con un tamafio medio de 9,9 = 5,8 um’. En el caso de las especies xendgamas, si se
produjesen muchos granos de polen pequefios (suele ser algo normal en las
Angiospermas xenogamas) entonces tendrian que producirse poco numero de pri-
mordios seminales para que se cumpliera dicho balance, pero lo habitual en las
mismas es que haya también mucha produccion de primordios seminales. Sin
embargo, aunque lo logico seria una escasa produccion de primordios, ello repre-
senta un riesgo ante lo impredecible de la polinizacion. De hecho, las especies tipi-
ficadas aqui como xenodgamas poseen una media de 10,1 + 9,9 primordios semina-
les/flor, una media de 57.841,9 £ 101.954,5 granos de polen/flor con un tamafio
medio de los mismos de 11,7 + 10,8 pm’.

A nivel de tribus, este balance negativo solo se mantiene significativo en las tri-
bus Loteae, Trifolieae y Hedysareae, se hace positivo y muy significativo en las
Vicieae, y en las otras ya no es significativo con el test secuencial de Bonferroni.
En Astragalus subgen. Epiglottis (GALLARDO & al., 1994) y en Vicia (ORTEGA-OLI-
VENCIA & al., 1997) tal relacion fue también positiva, y fuera de esta familia real-
mente no se han encontrado relaciones significativas entre ambas variables (v.g.,
Solanum, MIONE & ANDERSON, 1992; Pyrolaceae, KNUDSEN & OLESEN, 1993). De
acuerdo con CRUDEN & MILLER-WARD (1981) una relacion positiva entre ambas
variables indicaria que las especies con alto numero de primordios seminales inver-
tirian mas en la funcidon masculina de cada flor que las especies con bajo niimero.
Pero ello no es admisible en esta familia, pues Trifolicae, Hedysareae y Vicieae
poseen un nimero medio de primordios seminales semejante y, sin embargo, las
dos primeras mostraron correlaciones negativas y la tltima correlacion positiva.
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Ademas, si se tiene en cuenta el volumen ocupado por el polen en la flor (o
biomasa de polen/flor) como una medida de la distribucion de recursos a la funcion
masculina, las especies con mayor nimero de primordios seminales habrian de
tener mayor biomasa de polen; y concretamente las Loteae, que poseen mas del
doble de primordios seminales que las otras tres tribus, tienen mas biomasa de
polen que Trifoliecae y Hedysareae, pero casi tres veces menos que las Vicieae. No
obstante, podria darse el hecho de que unas tribus invirtieran mas recursos en una
funcion que otra, y para averiguarlo convendria tener en cuenta para el caso de la
funcién masculina el niimero y el tamafio de los granos de polen/flor. Para la fun-
cion femenina, no solo hay que contar con el numero de primordios seminales, sino
también con su tamafio y, por supuesto, con el nimero y tamafio de las semillas.
Sin embargo, de esto tltimo no poseemos datos.

Por otro lado, y en relacion con el estilo, la evolucion de granos de polen com-
parativamente grandes podria estar conectada con un mayor vigor o longevidad
(por tener mayores reservas energéticas), y se podria interpretar como adaptativa, al
proporcionar suficientes recursos para que los tubos polinicos crecieran a través de
largos estilos. Esta idea, en realidad, obedece a la hipotesis propuesta por Delpino
(DARWIN, 1896), corroborada por PLITMANN & LEVIN (1983) en Polemoniaceae,
WILLIAMS & ROUSE (1990) en Rhododendron y ORTEGA-OLIVENCIA & al. (1997) en
Vicia, y rechazada por CRUDEN & LyYON (1985). Existe otra hipotesis, propuesta por
Awmict (1839), que enfatiza que los tubos polinicos son nutridos a través del tejido
transmisor del estilo (KNoX, 1984; CRUDEN & MILLER-WARD, 1981; CRESTI & al.,
1992; HERRERO & HORMAZA, 1996).

A nivel de la familia, el tamafio del grano de polen y la longitud del estilo estan
altamente correlacionados, pero dicha correlacion solo se mantiene en las tribus
Vicieae y en las Genisteae. Por tanto, la hipotesis de Delpino podria ser aceptada a
nivel de la familia, pero no en todas las tribus. En un trabajo previo, SMALL (1988)
también rechaz6 dicha hipoétesis en relacion con el género Medicago, cuyos taxo-
nes, aun teniendo granos de polen grandes, poseen, sin embargo, estilos cortos en
comparacion con otros géneros relacionados. No obstante, en un estudio posterior
sobre el mismo género (KEYS & al., 1995) si se encuentra una fuerte relacion posi-
tiva. En el presente estudio, dicho género y otros como Astragalus, Genista 'y Lotus
no poseen relaciones significativas entre ambas variables (por tanto, se rechazaria
la hipdtesis de Delpino), mientras que otros como Vicia, Lathyrus, Trifolium y
Ononis si lo cumplen (por tanto, se aceptaria la hipotesis de Delpino). Es importan-
te comentar que, tal y como indican CRUDEN & LYON (1985), dichas correlaciones
suelen ser positivas cuando lo que se comparan son taxones relacionados de una
misma familia o género, y que dichas relaciones serian sobre todo filogenéticas mas
que funcionales. En realidad, basarse simplemente en tal correlacion no es una evi-
dencia suficiente para aceptar ninguna de las dos hipotesis.

Gineceo

El ovario, en comparacion con el estilo o el estigma, es un caracter floral poco
variable dentro de esta familia, tanto por su forma como por la presencia o ausencia
de pubescencia. La presencia de un estipe en algunos taxones (v.g., Trifolium cam-
pestre, T. dubium, etc.) podria ser interpretada como un mecanismo para elevar el
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estigma por encima de las anteras, que favoreceria asi la separacion espacial entre
ambas estructuras reproductoras, dificultando la autopolinizacion en especies auto-
compatibles.

El tamafio medio del ovario posee un valor de 5 mm, con un rango comprendido
entre 14,3 y 0,7 mm (CV = 125,1 %), y es una variable que se correlaciona de modo
positivo con todos los atributos florales. De éstos, los mas interesantes a nivel de
biologia floral son el nimero de primordios seminales por flor y la longitud del esti-
lo, ya que en esta familia cuanto mayor es el ovario mas largos son los estilos y
mayor numero de primordios seminales contienen. Su correlacion con la longitud
del estilo se mantiene significativamente en todas las tribus, excepto en las
Hedysareae y en las Trifolieae, y su relacion con la produccion de primordios semi-
nales se mantiene practicamente en todas las tribus, salvo que en algunas de ellas ya
no son significativas con el test secuencial de Bonferroni (v.g., Hedysareae y
Galegeae). Dichas relaciones son obvias, ya que no se entenderia que ovarios
pequefios contuviesen mayor numero de primordios seminales que los ovarios gran-
des, salvo que dichos primordios fueran mucho mas pequefios, y esto no ha sido
tenido en cuenta en este estudio (no se han medido los tamafios de los primordios).

A diferencia de lo que ocurre con el ovario, la diversidad morfoldgica del estilo
en las Fabaceae es bastante grande. En el presente estudio se han distinguido cua-
tro tipos de estilo con varios subtipos dentro de cada uno de ellos, como Unico
medio de ordenar la variabilidad existente, y aunque algunos de ellos ya habian
sido tenidos en cuenta en algunas revisiones de tipo taxonémico (vide POLHILL,
1976, en Genisteae; GUNN & KLUVE, 1976, y KupICHA, 1981, en Vicieae; SMALL &
BROOKES, 1983, en Trifolieae; LACKEY, 1981, en Phaseoleae; POLHILL, 1981b, en
Galegeae; POLHILL & SouUsA, 1981, en Robinieae, entre otros) o de biologia floral
(LOPEZ & al., 1999, en Genisteae), no se disponia de ninguna clasificacion a nivel
general. Parece obvio que si se tuvieran en cuenta todos los taxones de la familia, a
nivel de la Peninsula Ibérica, de la region Mediterranea o a nivel mundial el ntime-
ro de tipos y subtipos seria enorme.

Tal diversidad morfologica no solo tiene importancia desde el punto taxon6émi-
co, sino que, como aqui se pone de manifiesto, también la tiene desde el punto de
vista de la biologia de la polinizacion, pues en muchos casos el tipo de estilo esta
claramente relacionado con el mecanismo de presentacion de polen. En realidad,
todos los taxones cuyos estilos, aplanados o no, tienen un anillo de pelos a nivel dis-
tal (Vicieae y Robinia) poseen, invariablemente, mecanismos de presentacion de
tipo cepillo estilar. De hecho, en este caso el papel que desarrollan los estambres
(especialmente los del Vi) en los otros tipos de mecanismos es cedido al estilo, pues
su funcion no solo va a ser recoger el polen, sino también expulsarlo en sucesivas
porciones al exterior de la quilla. Si, ademas, dichos tipos de estilos pelosos tienen la
propiedad de girarse (v.g., Lathyrus latifolius;, WESTERKAMP, 1993), se puede conse-
guir una mayor especializacion por seleccionarse mas al tipo de polinizador, siendo
en este caso el contacto con el insecto a nivel lateral en vez de ventral. En tdxones
como Vicia pubescens el mecanismo de cepillo estilar esta practicamente abandona-
do, pues en lo que concierne al estilo ya casi no existe anillo de pelos.

Los estilos lineares angulados o doblados superiormente estan relacionados con
el mecanismo de tipo piston, mientras en el de tipo valvular suele ser muy comun el
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estilo recto y mas o menos curvado. Por otro lado, los taxones que poseen estilos
largos, enrrollados sobre si mismos, con una doblez en su parte terminal, fuerte-
mente engrosada y provistos de un recogedor de polen, estan relacionados con
mecanismos de presentacion altamente especializados de tipo explosivo (v.g., algu-
nas especies de Cytisus; POLHILL, 1976; LOPEZ & al., 1999). Sin embargo, en el
caso de Medicago, también con mecanismo explosivo, los estilos son cortos y
robustos. Dicha robustez a nivel de todo el estilo (Medicago) o a nivel del engrosa-
miento superior (algunas especies de Cytisus) debe de poseer un gran valor adapta-
tivo, ya que tiene que soportar un fuerte impacto contra el cuerpo del polinizador
(SMALL & al., 1987), pues en caso contrario se romperian.

Por su tamafio, el estilo no figura entre los caracteres que han mostrado mayor
variacion en la familia (CV = 85,2 %), siendo la tribu Galegeae la que presentd
mayor variacion. Por otro lado, aunque a nivel de familia dicha variable se correla-
ciona positivamente con el nimero de primordios seminales, ello solo se mantiene
en la tribu Vicieae. Una explicacion posible es que en esta tribu el estilo juega el
papel mas importante en la polinizacion respecto a las otras piezas florales, o sim-
plemente dicha relacion sea un “artefacto” de la correlacion. También, en caso de
existir algun significado, seria mas bien entre la anchura del estilo y el nimero de
primordios seminales, pues una mayor anchura podria indicar que hay mas espacio
para que discurran por su interior mayor nimero de tubos polinicos en busca de un
alto nimero de primordios seminales. De igual manera, la relacion positiva entre la
longitud del estilo y el tamafio floral ya habia sido indicada previamente para algu-
nos taxones de esta familia (21 especies de distintos géneros, VONHOF & HARDER,
1995; Vicia, ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997; Medicago, KEYS & al., 1995).

Respecto al estigma, también hay que indicar su extremada variabilidad en la
familia, incluso a mayores niveles que el estilo, pues para el material estudiado en
este trabajo se han reconocido diez tipos, algunos de ellos con varios subtipos. Dicha
clasificacion se ha basado sobre todo en la forma del estigma y en su situacion res-
pecto al estilo y, aunque no se han medido, su tamafio es normalmente pequefio o
diminuto, salvo en algunos casos (v.g., Spartium junceum, Colutea hispanica, Pisum
sativum, Lathyrus hirsutus, L. latifolius, Robinia pseudacacia, Trifolium pratense).
Previamente a nuestro estudio algunos mondgrafos han recurrido a la morfologia del
mismo (v.g., POLHILL, 1976, y LOPEZ & al., 1999, en Genisteae; GUNN & KLUVE,
1976, en Viciaeae; SMALL & BROOKES, 1983, en Trifolieae), aunque realmente su
importancia como caracter taxondmico se aprecia mejor cuando las comparaciones
se realizan entre tdxones diferentes a nivel de toda la familia.

También el tipo de estigma puede tener interés en relacion con los mecanismos
de presentacion de polen. En general, los estigmas de tipo conico-globoso estan
asociados con mecanismos de presentacion de polen de tipo piston. En los tdxones
con mecanismo de cepillo estilar los estigmas son asimétricos cuando el estilo es
aplanado, y globosos, cuando éste posee seccion circular; y en los que presentan
mecanismo explosivo de tipo noto-esternotribico, el estigma es encrestado. En el
resto de los casos el estigma es mas variable, aunque es muy comun el de tipo dis-
coidal-introrso en las genisteas con mecanismo explosivo (Genista), y el globoso y
hemisférico, en el tipo explosivo presente en Medicago.

La existencia de un anillo de papilas estériles alrededor del estigma es, de
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acuerdo con SMALL & BROOKES (1983), una caracteristica de las flores con meca-
nismo de presentacion de polen explosivo en Trifolieae, que podria funcionar como
una barrera para separar las anteras frente al estigma (SMALL & al., 1987). De
hecho, en las especies de Medicago autdgamas el anillo de papilas ya esta muy
reducido. También ha sido descrito dicho papel en el caso de algunas especies de
Lupinus (WAINWRIGHT, 1978) en relacion con los pelos estériles, e igual se podria
decir para Robinia pseudacacia, varias especies de Genista, o del cepillo de pelos
que aparece en Colutea hispanica.

Respecto a los primordios seminales, debe sefialarse que en las especies estu-
diadas aqui son siempre de tipo campildtropo, aunque este aspecto ha sido observa-
do en la mayoria de los casos de manera superficial, por lo que dicha afirmacion
habria que tomarla con cautela. Algunos autores indican para esta familia solo la
existencia de tal tipo de primordio (CORNER, 1951); sin embargo, otros matizan una
mayor variacion, comprendiendo los tipos anatropo, hemianatropo o anfitropo, pero
con mayor frecuencia del campilotropo (véase CRONQUIST, 1981; PRAKASH, 1987;
BRIGGS & al., 1987).

Aunque en este trabajo no se ha realizado una cuantificacion del tamafio de los
primordios seminales, si se ha estudiado su produccion por ovario en los distintos
taxones. La produccion media por flor para la familia ha sido de c. 9,1, con un ran-
go que varia de 51,3, en algunas especies de Lotus, a solo uno, en varios taxones
(v.g., Bituminaria, Medicago lupulina, etc.), y el coeficiente de variacion ha sido
alto (CV =99 %). De manera general, el nimero de primordios seminales/flor esta
correlacionado positivamente con el tamafio floral, pero dicha relacion solo se man-
tiene significativamente en las Trifolieae y Vicieae. Previamente dicha relacion
habia sido indicada por SMALL (1988) en Trifolieae y por ORTEGA-OLIVENCIA & al.
(1997) en Vicia, y fuera de esta familia habia sido indicado por KNUDSEN & OLE-
SEN (1993) en Pyrolaceae. También dicha variable se relaciona de manera positiva
y significativa con la produccion de polen/flor (también con la biomasa de
polen/flor), lo que indica que cuanto mas polen produzca una flor habra mayor
numero de primordios seminales por ovario. Dicha relacién se mantiene en todas
las tribus excepto en Hedysareae y en Galegeae. Ademas, los resultados de este
estudio confirman los de estudios previos para otras Fabaceae, como el de SMALL
(1988) en Medicago, el de ORTEGA-OLIVENCIA & al. (1997) en Vicia y el de
GALLARDO & al. (1994) en Astragalus subgen. Epiglottis.

Recompensas florales y mecanismos de presentacion del polen

Los tipos de recompensas que se han investigado en este estudio son dos: polen
y néctar. Ambas suelen ser ofertadas de manera conjunta a los polinizadores, sien-
do muy diferente el papel de cada una de ellas desde la perspectiva de las flores y
de los insectos. El néctar es, sobre todo, un recurso de energia y de agua, mientras
que el polen es primariamente un recurso de proteinas y/o nitrogeno (WESTERKAMP,
1996).

Nectar

La secrecion de néctar ha sido altamente variable (CV = 396,3 %), como con-
secuencia de la baja productividad de algunas especies y la muy alta de otras, como
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Anagyris foetida (c. 26 pl). Sin embargo, se sabe que, en general, la produccion de
néctar varia no solo en funcidn de la época de la estacion, sino también de la edad,
su posicion en la planta, el tamafio de ésta y las condiciones climaticas imperantes
en la poblacion (GOTTSBERGER & al., 1984; ZIMMMERMANN, 1988). Incluso, la tasa
de secrecion puede cambiar a lo largo del dia para una flor dada (ORTEGA-OLIVEN-
CIA & DEVESA, 1993a). Por tanto, nuestros resultados en volumen y concentracion
de néctar habria que considerarlos como una estimacion relativa, dada la metodolo-
gia utilizada. Esto no es, sin embargo, el caso para el peso de aztcar/flor, que
usualmente varia mas débilmente y esta directamente relacionado con su disponibi-
lidad a los insectos (CRUDEN & HERMANN, 1983; HERRERA, 1985). A pesar de lo
relativo de los dos primeros parametros (volumen y concentracion), sin embargo,
del presente estudio se obtiene bastante informacion sobre la naturaleza nectarifera
o no de un gran numero de tdxones de una familia tan importante.

Basandonos en el contenido de azicar/flor, en este trabajo se ha realizado una
clasificacion de los taxones estudiados de cara a su posible aplicacion desde el pun-
to de vista apicola (véase tabla 10). De los tres grupos considerados, el primero
(con mas de 1 mg de azucar/flor) y el segundo (con mas de 0,1 mg de azicar/flor)
podrian considerarse de interés melifero, mientras que la importancia del tercer
grupo es solo potencial. Sin embargo, muchas especies, no pudieron ser clasifica-
das debido a que no disponiamos de dicho pardmetro. Otros tdxones que son necta-
riferos pero de los cuales no tenemos medidas deberian ser considerados como
potencialmente interesantes también. Dicha clasificacion se realizo teniendo en
cuenta la produccion de néctar/flor y no por planta, pero podria ocurrir que las
especies con flores mas grandes produjeran menos néctar que las especies que
poseen mu-chas flores pequefias por inflorescencia, un aspecto que no se ha tenido
aqui en cuenta. En este sentido, HARDER & CRUZAN (1990) encontraron relaciones
inversas entre la produccion de néctar/flor y el tamafio de la inflorescencia, aunque
esas relaciones fueron a nivel interespecifico. A nivel intraspecifico, no hubo corre-
laciones o dichas correlaciones fueron positivas. Tampoco hay que olvidar que
otros taxones, aun no produciendo néctar, poseen también interés apicola por pro-
ducir grandes cantidades de polen (véase mas adelante). Este recurso es recolectado
por las abejas y afiadido a la miel de cara a su propia alimentacion y a la de la pro-
genie (GOTTSBERGER & al., 1984), y del cual el hombre también se aprovecha al
extraerlo directamente de la colmena.

La cantidad de néctar secretado se relaciona positivamente con el tamafio de la
corola, como previamente habia sido indicado con caracter general (OPLER, 1983;
HERRERA, 1985; PETANIDOU & SMETS, 1995) o en taxones de esta familia (en varias
especies, HARDER & CRUZAN, 1990; Vicia, ORTEGA-OLIVENCIA & al., 1997). Asi,
las flores mas grandes compensan energéticamente mas a los polinizadores que las
mas pequefias, y esta es una relacion que se mantiene tanto a nivel de la familia
como a nivel de las tribus nectariferas. Dicha relacion puede reflejar que las flores
de mayor tamafio actuen como sumideros mayores de fotosintatos o bien que
producen mas fotosintatos, o ambas cosas a la vez (HARDER & CRUZAN, 1990).
Ademas, dado que el néctar no solo tiene como funcién ser una recompensa a los
polinizadores, sino que la cantidad que se secreta va a afectar a la duracion de las
visitas de los mismos (que indirectamente gobiernan la recepcion y donacion de
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polen; THOMSON, 1986; HARDER & THOMSON, 1989), la mayor o menor produccion
de néctar tiene también repercusiones importantes en la polinizacion. De acuerdo
con ello, la deposicion de polen en los estigmas de alfalfa (PEDERSON, 1953),
Trifolium pratense (PLOWRIGHT & HARTLING, 1981) y otras especies polinizadas
por abejorros (THOMSON & PLOWRIGHT, 1980) se incrementa con el nivel de néctar
hasta un valor asintético, reflejando las tendencias de las abejas a visitar inflores-
cencias con mas recompensas, y empleando mas tiempo por visita en las flores
individuales que ofrecen mas recompensas (THOMSON & PLOWRIGHT, 1980).

Relacionando la produccion de néctar con la coloracion de las flores que lo
producen se ha comprobado que en algunas zonas del Mediterraneo (véase HERRE-
RA, 1987a; DAFNI & O’TOOLE, 1994) los taxones con flores de color amarillo sue-
len ofrecer polen como principal recompensa a los polinizadores, en tanto que el
néctar es la principal recompensa en flores rosadas. En la familia estudiada aqui, la
produccioén o no de néctar también esta ligada al color, y concretamente son mas
nectariferas las que poseen coloracion violaceo-rosada. Sin embargo, en las dife-
rentes tribus el color preponderante ligado con el néctar cambia. Asi, en Trifolieae
hay mayor cantidad de taxones nectariferos de color amarillo (34,6 %) y lo mismo
ocurre en las Loteae (64,7 %) y en las Hedysareae (40 %). Por el contrario, en la
tribu Vicieae la mayoria de los taxones nectariferos poseen colores violaceo-rosa-
dos (91,7 %), mientras que en las Galegeae existe igual proporcion de taxones nec-
tariferos amarillos que con coloraciones blancas (41,7 %). Las Genisteae no mere-
cen comentario, ya que es una tribu mayoritariamente polinifera, con solo una
especie de flores amarillas y productora de néctar en nuestra muestra. Otras
Genisteae también pueden producir néctar (v.g., algunas especies de
Chamaecytisus, POLHILL, 1976; POLHILL & al., 1981; WEBB & SHAND, 1985;
Erinacea, POLHILL, 1976; Laburnum, BONNIER, 1879; MULLER, 1883; Petteria, POL-
HILL, 1976; Retama monosperma, HERRERA, 1985; J. ARROYO, 1988; Cytisus villo-
sus, TALAVERA, com. pers.), pero todas son de flores amarillas excepto Erinacea
(violaceas), Retama monosperma (blancas) y algunas especies de Chamaecytisus
(blancas o rosado-violaceas).

En general, los tdxones que producen mas volumen de néctar también poseen
mas concentracion y obviamente mas cantidad de azicar por flor. No obstante,
dichas relaciones no se mantienen a nivel de las tribus probablemente por la defi-
ciencia en el nimero de datos relativos a la concentracion. Hay que indicar que en
las distintas flores de una misma poblacién o especie, cuando el volumen disminu-
ye o aumenta, la concentracion actia de modo inverso. Los ascensos o descensos
en la concentracion del néctar se sabe que pueden influir en el comportamiento ali-
menticio de algunos insectos (v.g., abejas y abejorros), ya que suelen tomar menos
alimento bajo esos condicionantes (véase CORBET & al., 1979). La concentracion
media de néctar en la familia fue de c. 20 %, aunque probablemente sea mas gran-
de, ya que no pudo ser cuantificada en algunas especies debido a cristalizacion o
evaporacion. En cualquier caso, dicha concentracion se incluye dentro del rango
(20-50 %) preferido por los grandes Apoideae (EICKWORT & GINSBERG, 1980).

Finalmente, hay que destacar el interés derivado de si la produccion de néctar
es distinta en funcion del habito de las plantas, hecho que ha sido corroborado aqui,
pues existen diferencias en cuanto a volumen de néctar entre las especies herbaceas
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anuales, las herbaceas perennes y las no herbaceas (sufruticosas, arbustivas y arbo-
reas). Las menos productoras han sido las anuales, pero realmente no existen dife-
rencias entre el volumen producido por las perennes herbaceas y el producido por
las no herbaceas. Resultados semejantes hallaron PETANIDOU & SMETS (1995) en un
estudio de matorral mediterraneo en Grecia. La no existencia de diferencias signifi-
cativas entre herbaceas perennes y no herbaceas podria ser un reflejo del desigual
tamafio muestral de ambas. La asociacion entre patron de crecimiento de las plantas
con el néctar podria tener gran interés con respecto al mantenimiento de abejas soli-
tarias (importantes polinizadores en ecosistemas mediterraneos), sobre todo tras per-
turbaciones ambientales (aclarados de matorrales, construcciones, fuegos, etc.). En
general, las primeras plantas que colonizan los ambientes perturbados y, por tanto,
florecen antes son generalmente los teréfitos; por ello el mantenimiento de las abejas
solitarias podria verse severamente afectado debido a su inferior capacidad competi-
tiva con respecto a la abeja doméstica (véase PETANIDOU & SMETS, 1995).

Polen y mecanismos de presentacion

En los ecosistemas mediterraneos la limitada disponibilidad de agua y el carac-
ter impredecible de las precipitaciones entre afios hacen que en las plantas sea el
polen la principal recompensa (PETANIDOU & Vokou, 1990; HERRERA, 1985). Sin
embargo, la familia Fabaceae podria tipificarse como nectarifera, ya que un 71 %
de los taxones estudiados secretaban néctar en mayor o menor medida.

La produccion media de polen/flor en esta familia ha sido de c. 39.107, siendo
una de las variables que ha mostrado mayor variacion de entre todas las estudiadas
(CV = 218,5 %), lo que obedece a que existen taxones con una infima cantidad de
polen/flor (v.g., Trifolium gemelum con c. 231 granos) frente a otros con cantidades
desorbitadas (v.g., Astragalus lusitanicus con c. 598.433 granos). Como ya se ha
comentado en parrafos anteriores, con esta variable se correlacionan otras muchas
de manera positiva, a excepcion del tamafio del polen, que lo hace negativamente.
Su relacion positiva con el tamaiio floral es un resultado que coincide con el de
SMALL (1988) en Trifolieae, o el de ORTEGA-OLIVENCIA & al. (1997) en Vicia.
Fuera de esta familia, también hay ejemplos de otros grupos donde dichas relacio-
nes son positivas (v.g., Pyrolaceae, KNUDSEN & OLESEN, 1993).

Por otro lado, si los recursos relacionados con la reproduccion son limitados,
parece logico pensar que las especies poliniferas deban de producir mayor cantidad
de polen que las nectariferas, y que exista un balance entre ambas recompensas. Sin
embargo, a nivel de la familia la produccion de polen/flor y el volumen de néctar
poseen una débil correlacion positiva (P < 0,05), que deja de ser significativa al
aplicar el test secuencial de Bonferroni. Igual sucede cuando la correlacion se esta-
blece entre la biomasa de polen/flor y el néctar. Dicha relacion cobra mayor signifi-
cacion a nivel de algunas tribus (v.g., Vicieae, Loteae y Galegeae), pero son tam-
bién correlaciones positivas y, por tanto, contradicen igualmente la hipdtesis
planteada més arriba. Todo ello indica que en dichas tribus a mayor produccion de
polen no disminuye la produccion de néctar, sino que también aumenta. No obstan-
te lo anterior, una de las tribus que mas polen produce por flor es la de las
Genisteae, y en la mayoria de sus especies ya no se produce néctar (POLHILL & al.,
1981; ARROYO, 1981; LOPEZ & al., 1999).
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Sin embargo, dicha hipotesis posiblemente esté mal planteada, pues mientras
que las glandulas nectariferas de muchas flores son capaces de volver a secretar
néctar una vez que éste ha sido colectado por un insecto (especialmente en flores
que reciben mas de una visita), el polen, una vez recolectado, ya no es nuevamente
producido por una misma flor. Por ello, se piensa que el néctar es una recompensa
que involucra poco costo energético en las flores melitofilas (KEARNS & INOUYE,
1993), pero no ocurre lo mismo con el polen. Por tanto, para comprobar nuestra
hipotesis, deberiamos conocer exactamente el néctar que una flor produce a lo largo
de su vida (o todas las flores de una misma planta) y compararlo con el polen total
producido por una flor (o conjunto de flores de una planta). Mientras que este ulti-
mo valor si se conoce, el primero de ellos no.

De interés también es la produccion de polen por verticilos, ya que dicha pro-
duccion podria tener algtin significado con respecto a los mecanismos de presenta-
cion de polen. En realidad, en el conjunto de la familia, el Ve produce significativa-
mente mas cantidad de polen que el Vi, e incluso en algunos géneros la diferencia
puede ser muy grande, como por ejemplo en Lupinus o en Adenocarpus. Tales dife-
rencias entre verticilos a nivel de la familia eran esperables, ya que la biomasa de
las anteras del Ve también es superior a la del Vi. Pero, realmente, ;tienen alguna
funcionalidad dichas diferencias entre verticilos en relacion con el mecanismo de
presentacion de polen? En general, en el caso de los tAxones con mecanismo de
tipo piston, el polen procedente del Ve posee funcion alimenticia y polinizadora, y,
por tanto, al compartir ambas funciones, su mayor produccion respecto del Vi pare-
ce logica, pues este ultimo solo estd comprometido con la funcion de empuje del
polen.

No puede decirse lo mismo en relacion con el mecanismo valvular, pues en
este caso no existen diferencias significativas entre la produccion de polen de
ambos verticilos, con lo que la importancia de dichos verticilos en la polinizacion
es semejante. Igual ocurre en el mecanismo de tipo explosivo presente en
Medicago y Trigonella. No obstante, en el sistema explosivo esternotribico de las
Genisteae si existen tales diferencias, indicando al igual que en el sistema de pis-
ton, que el Ve va a participar con mayor cantidad de polen en la polinizacion que el
Vi. En todos esos casos, incluido el sistema de tipo explosivo de Trifolieae, el
polen va a ser transferido como un todo o en varios lotes sucesivos, sin que se sepa-
re el que va a tener funcion alimenticia del que la va a tener polinizadora. Sin
embargo, en el mecanismo de tipo explosivo noto-esternotribico (y aqui radica su
superespecializacion), dicho polen va a ser transferido en dos masas, diferenciando-
se por tanto ambas funciones. Efectivamente, en este caso, tal y como POLHILL
(1976) comenta para C. scoparius, y en este estudio se ha comprobado en dicho
taxon y en tres mas (C. striatus, C. grandiflorus y C. arboreus), se forman dos
masas de polen en la quilla: una, procedente de las anteras dorsifijas (Vi), que se
deposita cerca del apice del estilo, y otra, a partir de las basifijas (Ve), en una quilla
excepcionalmente grande, de manera que esta ultima, el cebo, se deposita en el
vientre del insecto, y la otra, con funcion polinizadora, en el dorso (LOPEZ & al.,
1999).

Respecto a la produccion de polen estéril, debe sefialarse que varia bastante a lo
largo de la familia (CV = 177,1 %), pues en algunos taxones no se han detectado
granos de polen estériles, mientras que en otros el porcentaje de esterilidad ha sido
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alto. En general, en la familia, el Ve tuvo una esterilidad media de un 6,1 %, y el
Vi, una media de 6,9 %, siendo diferencias por tanto no significativas. De todos
modos, el porcentaje de esterilidad/flor no posee ninguna relacion con la produc-
cion de polen total/flor en la familia, por lo que no es esperable que se produzca
mayor esterilidad en los tdxones que sean mas productores de polen. No obstante,
ello si se cumple en la tribu Vicieae.

Conviene indicar que, de manera esporadica, pueden darse casos aislados de
esterilidad total en el androceo, como ocurrié en una poblacion de Cytisus striatus
(LOPEZ & al., 1999) y otra de Astragalus glyciphyllus, o incluso temporal, como se
observo en una poblacion de Coronilla juncea. Sin duda, son muchos los factores
que pueden actuar provocando la esterilidad masculina y, probablemente sean entre
ellos los factores ambientales (v.g., la sequia o las excesivas temperaturas en el
periodo en que se esté produciendo la microsporogénesis) los mas importantes. Sin
embargo, factores de tipo reproductivo (v.g., aislamiento de las plantas, hibridacio-
nes inter o intraespecificas) o de otra indole (v.g., mutaciones génicas, radiacion,
agentes quimicos) podrian actuar en conjuncién con los factores ambientales (para
una revision, véase HORNER & PALMER, 1995).

El mayor volumen total de polen/flor (o0 biomasa de polen/flor) se encontrd en
Spartium, Colutea y Pisum (todos monoespecificos en la region estudiada) y en
Cytisus, por lo que se podria esperar que tuvieran también un mayor contenido pro-
teico. DAY & al. (1990) mostraron en algunas especies de Cytisus que su contenido
proteico (considerado como un indice de calidad nutricional) alcanzaba casi un
24 % del peso seco total de la muestra. Sin embargo, practicamente no existen estu-
dios de esta naturaleza que soporten nuestra hipotesis, salvo el de RASHEED & HAR-
DER (1997) que indicaron la preferencia de algunas especies del género Bombus por
recolectar el polen de Lupinus sericeus frente a otras especies de la misma comuni-
dad (incluidas algunas especies nectariferas como Vicia americana y Oxytropis
monticola).

Si se considera a la biomasa de polen/flor como una medida de la distribucion
de recursos a la funcién masculina, de este estudio se puede concluir que: 1) las
especies poliniferas (x = 777 + 700 dmm’; N = 50) invierten significativamente mas
en la funcidon masculina que las nectariferas (x = 227,6 = 436; N = 99; Mann-
Whitney test U = 1.146, P < 0,001); y 2) las especies anuales (x = 135,5 + 228,5;
N = 99) invierten significativamente menos en dicha funcion que las perennes
(x=473,9 + 733,6; N = 66; Mann-Whitney test U = 1.450, P <0,001).

También hay que indicar que algunas especies tipificadas como poliniferas en
este trabajo son citadas como nectariferas en otros estudios, entre ellas Adenocar-
pus telonensis (HIDALGO & al., 1990), algunas especies de Genista (RICCIARDELLI
& PERSANO, 1978), Ononis spinosa (MOSSADEGH, 1990), Lupinus micranthus (FLO-
RIS & al., 1993), L. angustifolius, Spartium junceum (DE LEONARDIS & ZIZZA,
1994), etc. Todas ellas poseen androceo monadelfo, lo que excluye la existencia de
nectarios intraestaminales (RODRIGUEZ-RIANO & al, 1999) y en ninguna de ellas
hemos observado nectarios extraestaminales que pudieran implicar produccion de
néctar.

En relacion con los mecanismos de presentacion del polen, en la muestra
estudiada se han reconocido los cuatro tipos de mecanismos descritos inicialmente
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para las Fabaceae (véase Introduccion), si bien en la bibliografia consultada solo se
describian dichos mecanismos para los taxones reflejados en la tabla 11. Por tanto,
en este trabajo no solo se amplia el conocimiento de tales mecanismos a una mues-
tra mucho mayor sino que, ademas, se describen por vez primera varios subtipos y
variantes de los mismos.

La mayor diversidad de mecanismos se ha detectado en las tribus Trifolieae y
Genisteae, donde aparecen todos los tipos excepto el de cepillo estilar. Las tribus
Vicieae y Robinieae solo presentan el mecanismo de cepillo estilar, en tanto que en
las Loteae solo aparece el de tipo piston. En las Hedysareae se dan dos mecanis-
mos, el de piston y el valvular, y en Psoraleae solo el de piston. La tribu Galegeae
ha sido la mas problematica, pues solo se ha podido observar el mecanismo presen-
te en el género Astragalus, pero no en los otros tres géneros. Igual ocurre en la tribu
Thermopsidae, que solo posee un taxon en el territorio estudiado, Anagyris foetida,
y dada la disposicion libre tanto de las piezas de la quilla como de los estambres,
probablemente no posea ningun mecanismo especial.

Dentro de los mecanismos de tipo piston se han observado tres subtipos o ten-
dencias principales. Una de ellas lleva hacia un aumento progresivo del Rv, situado
entre 0,6 y 1,8, asi como a la presencia de androceo diadelfo (por tanto, tixones
nectariferos) y a la dilatacion de la parte libre de los filamentos estaminales en uno
o en ambos verticilos. Otra tendencia se refleja en la progresiva disminucion del Rv
(situado entre 0,6 y 0,08) y esta asociada a la presencia de androceo monadelfo (por
tanto, en su mayoria taxones poliniferos) y, en la mayor parte de los casos, a la
existencia de filamentos estaminales no dilatados en su parte libre (excepto en el Vi
de Ononis). Una tercera tendencia viene caracterizada porque los androceos son
mayoritariamente pseudomonadelfos con fenestras basales, rara vez diadelfos (por
tanto nectariferos), la parte libre de todos los filamentos estaminales engrosada, un
Rv de 0,45-1 y la actuacion de ambos verticilos como pistones.

La primera tendencia aparece en los géneros Hippocrepis, Lotus y Scorpiurus,
en donde la funcion de piston es realizada por el Ve, mientras que la segunda apa-
rece en Ononis, Lupinus y Adenocarpus, en donde dicha funcion es realizada por el
Vi. El género Coronilla posee una situacion intermedia entre ambas tendencias, ya
que presenta un androceo pseudomonadelfo sin fenestras (por tanto, polinifero), un
Rv de c. 0,6, la parte libre de los filamentos poco dilatada y la funcion de piston es
realizada por ambos verticilos. La tercera tendencia aparece en Anthyllis, Doryc-
nium, Dorycnopsis, Hymenocarpos, Ornithopus, Cullen y Bituminaria.

Mientras que en el mecanismo de piston, el empuje del polen hacia arriba lo
lleva a cabo el androceo, en el mecanismo de cepillo estilar dicha funcion la realiza
el estilo, merced a la presencia de un anillo de pelos cerca de su apice, que ira faci-
litando la liberacion del polen en porciones sucesivas. Dentro de este mecanismo
hemos distinguido dos subtipos (subtipo Lathyrus y subtipo Vicia) debido a las
diferencias existentes entre los tdxones de los géneros Vicia y Lathyrus, sobre todo
en relacion con el estilo y el androceo. Asi, mientras que en Lathyrus el estilo esta
aplanado dorsiventralmente (suele ser espatulado u ovalado) y posee un cepillo
peloso ventral que remata en un estigma asimétrico, y el androceo tiene perfil trun-
cado, en los taxones del género Vicia el estilo no esta aplanado, posee cepillo de
pelos rodeandolo completamente, remata en un estigma terminal y el androceo es
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oblicuo. En el género Lathyrus, la mayor especializacion se alcanza en aquellas
especies cuyos estilos estan girados, mientras que en Vicia ello ocurre cuando el
cepillo posee pelos mas largos y numerosos en la parte dorsal.

En Robinia el mecanismo es similar al de Vicia, de la que mayoritarimente se
diferencia por poseer una corona de pelos estériles en la base del estigma. Por el
contrario, el mecanismo de Pisum es similar al de Lathyrus, y posiblemente su tipo
de estilo (acanalado) proceda de un estilo como el que aparece en Lathyrus (v.g.,
L. clymenum), que ha sufrido planacion dorsiventral y se ha doblado hacia su parte
dorsal produciendo un surco ventral debido a la unién incompleta de los dos lados.
A su vez el estigma, en un principio de tipo linear, bipartido con una zona estéril
atenuada, habria pasado a ser bipartido, lateral y con zona estéril redondeada como
el que observamos en Pisum.

Respecto al mecanismo valvular, el mas ampliamente representado en la mues-
tra estudiada, aparece en su version mas simple en géneros que no pertenecen a las
Genisteae (Hedysarum, Onobrychis, Trifolium, Melilotus, Astragalus), pues en
estos géneros ambos verticilos de estambres se disponen rodeando por igual al esti-
lo, sin que se aprecie una funcionalidad de un verticilo respecto del otro. Se trata de
un tipo en el que se permite mas de una visita por flor, y un mecanismo que tal vez
podria ser el antecesor del mecanismo explosivo que esta presente en Trifolieae.
Algunos Astragalus parecen tener una posicion intermedia entre esos dos mecanis-
mos al presentar caracteristicas de ambos, como por ejemplo, la presencia de un
estilo corto y robusto.

En las Genisteas el mecanismo valvular es algo mas complejo, pues los estam-
bres del Vi poseen una mision adicional (la recogida y el arrastre del polen liberado
por el Ve). Posiblemente, se trate de un sistema predecesor del tipo explosivo que
aparece en otras Genisteae (v.g., algunas especies de Genista), sistema que permite
varias visitas por flor*.

Finalmente, en relacion con el mecanismo explosivo, el mas especializado
(PoLHILL, 1976; ARROYO, 1981), debe destacarse que se han distinguido aqui dos
grandes subtipos: el esternotribico (Medicago, Trigonella, algunas especies de
Genista®, Spartium) y el noto-esternotribico (Cytisus striatus, C. scoparius,
C. grandiflorus, C. arboreus). Mientras en el primer caso no hay separacion de fun-
ciones en el polen (todo el polen es liberado conjuntamente de manera esternotribi-
ca), en el segundo hay una division de las funciones: una masa de polen sera aplica-
do esternotribicamente, siendo por tanto fundamentalmente alimenticio, y la otra
masa es aplicada nototribicamente y, por tanto, con funcién exclusivamente polini-
zadora (LOPEZ & al., 1999).

* En algunos taxones, sin embargo, parte del estilo y del estigma van a permanecer fuera de la qui-
lla (v.g., G. triacanthos), o incluso en otros casos, la columna estaminal no vuelve a su posicion original
y alas y quilla pueden quedar desarticuladas (v.g., Spartium junceum). Por tanto, dicho comportamiento
va a imposibilitar nuevas visitas a la flor.

* Posiblemente, el mecanismo que aparece en Genista podria ser el antecesor del mecanismo noto-
esternotribico, pues en €l se observa ya una incipiente diferenciacion de los estambres mas carinales res-
pecto del resto por su mayor crecimiento, siendo mas acusado aun en el caso de Spartium.
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Sistemas de reproduccion inferidos mediante el cociente polen/ovulos

El cociente P/O varia notablemente dentro de la familia (CV = 209,1%), como
consecuencia de los bajos valores encontrados en algunos taxones (v.g., Trigonella
monspeliaca con solo 68,9) y de los enormes cocientes alcanzados en otros (v.g.,
Astragalus lusitanicus con 75.646,8). Un cociente P/O bajo indica una transferencia
eficiente de polen (véase CRUDEN, 1977), por lo que cabe esperar valores mas bajos
en las especies autdgamas que en las xendgamas. En todo caso es importante desta-
car que el cociente P/O puede variar no solo interpoblacional o intrapoblacionalmen-
te, sino también entre flores de una misma inflorescencia (véase LOrRD, 1980), o
entre flores que florecen al principio respecto de las que lo hacen al final del periodo
fenologico. También pueden influir otros factores, como el tipo de polinizador, si la
especie es polinifera o es nectarifera, el tipo de unidad dispersora del polen (polinias,
poliades, etc.), la sexualidad de la planta, etc. (véase PRESTON, 1986).

De acuerdo con la clasificacion establecida por CRUDEN (1977), la mayoria de
los taxones estudiados en este trabajo podrian tipificarse como xen6gamos o xeno-
gamos facultativos (72,6 %), una minoria tendrian sistemas autdgamos o autdga-
mos facultativos, y un nimero reducido (c. 3 %) ocuparian posiciones intermedias
entre la autogamia facultativa y la xenogamia facultativa®.

Los resultados de este estudio vienen a enriquecer notablemente el conocimien-
to de la familia desde este punto de vista ya que son muy pocos los taxones de los
que se posee informacion sobre sus sistemas de reproduccion (tabla 12). De hecho,
de muchos de ellos solo se conoce la existencia de autofertilidad, pero sin precisar
si la autogamia es mecanicamente posible (ARROYO, 1981), o bien hay informacion
contradictoria. Si solo se atiende a la existencia o no de AC, entonces los datos de
este estudio practicamente coinciden en todos los casos excepto en los géneros
Lupinus, Lathyrus y Pisum. En el primer género, los cocientes de la mayoria de las
especies estudiadas aqui las tipificarian como xendgamas, algo bastante alejado de
la realidad pues la mayoria de ellas se autopolinizan con bastante éxito (WILLIAMS,
1987). En el caso de Lathyrus y Pisum, los cocientes hallados indican que sus taxo-
nes se comportan como xendgamos, y, sin embargo, aunque fuertemente xenoga-
mos, son autocompatibles. En el caso del género Vicia, tampoco se observa en
algunos taxones correspondencia alguna.

Tampoco existe coincidencia en el establecimiento de una separacion clara
entre la autogamia facultativa y la xenogamia facultativa. Esto ocurre por ejemplo
en algunas especies de Ornithopus (v.g., O. compressus, O. sativus) que segun
WOICIECHOWSKA (1972) serian bastante autdgamos y, sin embargo, de acuerdo con
nuestros datos se clasificarian como xenogamos facultativos. Igual ocurre con algu-
nas especies de Scorpiurus (v.g., S. muricatus), que segun DOMINGUEZ & GALIANO
(1974) poseerian un alto grado de autogamia precoz y, segun nuestros datos, se tipi-
ficarian como xendgamas facultativas. Para el caso de las Genisteae arbustivas
estudiadas aqui, no existen datos experimentales sobre sus sistemas de reproduc-
cion, a excepcion de Cytisus multiflorus, C. striatus y Retama sphaerocarpa, en las

° No obstante, bajo este aspecto no se puede ser tajante, sino aproximativo, aunque las comparacio-
nes entre taxones relacionados suelen ser significativas (PRESTON, 1986).
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que se ha comprobado la existencia de autoincompatibilidad clara en las dos prime-
ras y autoincompatibilidad parcial en la tercera (RODRIGUEZ-RIANO & al., datos
no publicados; RODRIGUEZ-RIANO & al., en prensa, b). Ello se corresponde fielmen-
te con su caracter xenogamo (ambos Cytisus) y xendgamo facultativo (Retama
sphaerocarpa) atendiendo al cociente P/O. También CALERO & SANTOS (1988)
indicaron autoincompatibilidad alta en dos especies de Teline de la isla de Tenerife.
Sin embargo, estos tipos de estudios experimentales no se han realizado para el res-
to de los taxones, lo que nos impide establecer una correspondencia entre los siste-
mas de reproduccion y los cocientes P/O.

Si las especies poliniferas deben producir polen extra para compensar la canti-
dad que los polinizadores consumen (VOGEL, 1978) podria esperarse entonces que
en dichas especies el cociente P/O fuera mayor que en las nectariferas. Dicha
hipotesis queda corroborada en esta familia, ya que las especies poliniferas
(P/O = 6.047,4; N = 51) poseen cocientes P/O significativamente mayores que las
nectariferas (P/O = 4.023; N = 90; Mann-Whitney test U = 1.001; P <0,001).

A nivel de familia el cociente P/O esta correlacionado positivamente con todos
los atributos estudiados, a excepcion de los relacionados con el néctar (volumen y
concentracion) y con el volumen del grano de polen. A nivel de tribus, la relacion
del P/O con el tamaiio de la flor se mantiene en todas ellas excepto en Loteae. Por
tanto, el tamafio floral podria ser tomado en general como un indicador de cocien-
tes P/O altos o bajos en la familia, aunque ello no se cumpliria en la tribu Loteae,
donde independientemente del tamafio floral dichos cocientes van a ser altos.
SMALL (1988) indico también la inexistencia de tal relacion en el género Medicago
y en Trigonella, mientras ORTEGA-OLIVENCIA & al. (1997) si lo encontraron en el
género Vicia.

Respecto a la relacion del cociente P/O con el tamafio del grano de polen, CRU-
DEN & MILLER-WARD (1981), basandose en la superficie del grano de polen, y no
en el volumen, postularon que deberia de ser negativa, y no encontraron tampoco
correlacion significativa entre la biomasa de polen/flor y el P/O. Segun dichos auto-
res ello es consistente con el balance negativo esperado entre el nimero de granos
de polen/flor y su tamafo. En el presente estudio, la correlacion encontrada entre el
P/O y el volumen del grano fue negativa pero no significativa, pero la correlacion
entre el P/O y la biomasa de polen/flor fue positiva y altamente significativa. Ello
contradice los argumentos de los citados autores a nivel de familia, pues en nuestro
caso tal balance, tamafio de polen-niimero de granos, es también negativo y, a dife-
rencia de lo que comentan tales autores el P/O si podria ser utilizado como una
medida de la distribucion de recursos a la funcion masculina. A nivel de tribus, la
relacion entre el P/O y el tamaiio del grano de polen es positiva en las Vicieae y
negativa en las Lofeae, pero no es significativa en las restantes con el test secuen-
cial de Bonferroni. Tampoco GALLARDO & al. (1994) encuentran correlacion signi-
ficativa entre el P/O y el volumen del polen en varias especies de 4Astragalus, mien-
tras que ORTEGA-OLIVENCIA & al. (1997) si lo obtienen en el género Vicia. Esto
podria indicar que en esta familia existe un espectro continuo desde tribus con
balances positivos a tribus con balances negativos.

Conviene sefialar que segin CRUDEN & LYON (1989) las especies xendgamas o
xenogamas facultativas poseen una relacion inversa entre el cociente P/O y el tama-
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fio del grano de polen, algo que no ocurre en las especies autdbgamas facultativas.
Dicha tendencia se cumple en el presente estudio, aunque no de manera significa-
tiva, pues en los tdxones xendgamos existe una correlacion negativa entre ambas
variables (rs = —0,12, P > 0,05; N = 121) y en el caso de los taxones autogamos
dicha correlacion es positiva (rs= 0,06, P > 0,05; N = 40).

Respecto a la relacion de dicho cociente con el tamafio del ovario solo es posi-
tiva y significativa en las Vicieae, Trifolieae y Genisteae. De igual forma es positi-
va con el tamafio del estilo en todas las tribus excepto Loteae, lo que indica que los
mayores estilos los presentan las especies con mayores cocientes P/O (excepto en
Loteae, donde ello no se cumple).

Ante la cuestion de si las especies mas xendgamas son mas nectariferas que las
menos xenodgamas, debe indicarse que, si del tamafio muestral se extraen las que
son poliniferas, dicha relacion es altamente significativa (rs = 0,75, P < 0,001;
N = 91; Mann-Whitney test U =259, P <0,001).

En relacion con el hébito, y a nivel de familia, se puede inferir que los taxones
con habito lefioso suelen poseer mayor cociente que los que son herbaceos, y den-
tro de estos los que son perennes mayor cociente que los que son anuales. Sin
embargo, esto no quiere indicar que todos los taxones que son herbaceos sean auto-
gamos (v.g., Lotus subbiflorus subsp. castellanus, Trifolium mutabile, T. spumo-
sum), pero si que todos los lefiosos serian xendgamos. En realidad, la asociacion
entre el habito perenne y los sistemas de reproduccion xendgamos son generales en
muchos grupos de angiospermas (STEBBINS, 1957). También se sabe que las plantas
autogamas difieren generalmente de sus parientes aldgamos en muchas caracteristi-
cas florales, relacionadas sobre todo con el tamafo floral y el nimero de 6rganos
reproductivos (ORNDUFF, 1969). Una excepcion en nuestro estudio la constituye
Lupinus, género en el que siendo todos sus taxones herbaceos y anuales, han mos-
trado mayores cocientes P/O que los taxones lefiosos, y lo que les corresponderia
serian P/O bajos. De hecho, en L. nanus (HorOvVITZ & HARDING, 1972) tampoco
hay correlacion entre el cociente P/O y las tasas naturales o experimentales de alo-
gamia.

De los datos obtenidos en este estudio se desprende que las especies anuales
presentan los menores valores en tamafio floral y sus piezas asociadas, asi como
menor produccion tanto en polen como en primordios seminales, menor produccion
de néctar y P/O bajos. Todo sugiere que la autogamia podria ser un fendmeno rela-
tivamente comun entre la mayoria de las anuales. Por tanto, las Fabaceae serian
otro ejemplo de como la reduccion en el tamafio floral esta asociada con un cambio
en el sistema de reproduccion o viceversa, al igual que ocurre con otras familias o
géneros bien representados en la region Mediterranea (véase HERRERA, 1992; ORTE-
GA-OLIVENCIA & DEVESA, 1993a, b).

En relacion con los mecanismos de presentacion de polen, ARROYO (1981)
planteaba que los cocientes P/O serian mas bajos en las especies con mecanismos
explosivos, ya que en éstas solo se produce una visita efectiva del polinizador,
mientras que en los otros mecanismos se producen varias. Si consideramos los
mecanismos de cepillo estilar (P/O = 2.360,5), valvular (P/O = 4.297,3), explosivo
(P/O =2.937,1) y piston (P/O = 4.947,6), las diferencias entre ellos son estadistica-
mente significativas (Kruskal-Wallis test, H = 21,6, P < 0,001). El mecanismo
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explosivo es efectivamente uno de los que poseen menores cocientes, pero no di-
fieren significativamente ni del cepillo estilar (Mann-Whitney test, U = 493,
P > 0,05), ni del valvular (Mann-Whitney test, U = 710, P > 0,05), aunque si del de
tipo piston (Mann-Whitney test U = 548, P < 0,01), que es ademas el que lleva aso-
ciado mayores cocientes P/O. Por tanto, estos datos no confirman totalmente la
hipotesis de ARROYO (1981).

Sin embargo, si dentro del mecanismo de tipo explosivo diferenciamos los
tipos esternotribico (P/O = 1.629,7) y noto-esternotribico (P/O = 12.089), los resul-
tados son entonces sorprendentes. En primer lugar, los tdxones con sistema noto-
esternotribico son los que van a presentar los mayores cocientes (Kruskal-Wallis
test H = 33,7, P < 0,001), lo que contradice la hipdtesis de ARROYO (1981). En
segundo lugar, el mecanismo explosivo esternotribico solo va a ser significativa-
mente diferente del de tipo piston (Mann-Whitney test, U = 359, P < 0,001), pero
no de los otros, aunque de hecho posea los menores cocientes. Estos resultados ya
habian sido puestos de manifiesto en el caso de las Genisteae (LOPEZ & al., 1999),
pero no con caracter general para la familia. No obstante lo anterior, es importante
destacar que probablemente el ultimo resultado se deba mas al hecho de que la
mayoria de las especies que lo presentan suelen tener bajos P/O por la posible
adquisicion de la autogamia, y que realmente el mecanismo de presentacion de
polen que presentan practicamente estd abandonado. Esto, al menos, es lo que suele
suceder en muchas especies de Medicago (v.g., M. polymorpha; HEYN, 1988).

Finalmente, indicar que la utilizacion en este trabajo de datos medios del con-
junto de las diferentes poblaciones de cada taxon elimina una fuente de variacion,
que si bien escapa a los objetivos del trabajo, puede ser tutil comentar. Aunque en
los anexos 1 y 2 no aparece reflejada la variabilidad por poblaciones para cada una
de las variables cuantitativas estudiadas (todas ellas florales), en esta familia hay
que mencionar que las que han mostrado mayor variabilidad interpoblacional
han sido la esterilidad del polen/flor (la mayoria de los taxones mostraron CV inter-
poblacionales mayores de 40 %) y la secrecion de néctar (con CV interpoblaciona-
les mayores de 50 % en la mayoria de los taxones estudiados). Esta variabilidad
mostrada en el area de estudio probablemente también se manifieste en otras zonas
del resto de la Peninsula Ibérica con condiciones ecoldgicas y climatoldgicas simi-
lares. Por el contrario, variables cuantitativas como el tamafio de la flor (o su peso),
tamafio del ovario y del estilo, numero de primordios seminales/flor y volumen del
grano de polen han mostrado variabilidad interpoblacional baja (CV menores de
12 %) en la mayoria de los tdxones estudiados, lo que podria implicar que son
caracteres mas o menos fijados y no tienen por qué esperarse grandes fluctuaciones
en otras zonas de su area de distribucion. Una serie de tdxones como Trifolium
gemellum, T. strictum, Ononis pinnata, O. reclinata subsp. reclinata, Vicia sativa
subsp. nigra, V. sativa subsp. sativa, Cytisus striatus, Astragalus hamosus, Genista
hirsuta 'y Onobrychis humilis han mostrado una variabilidad interpoblacional gran-
de para la mayoria de los caracteres florales estudiados. Ello ha sido especialmente
notable en Cytisus multiflorus, Trifolium dubium, T. subterraneum subsp. brachy-
calycinum, Adenocarpus complicatus subsp. anisochilus y Anthyllis vulneraria,
todos ellos taxones tradicionalmente conocidos como muy polimorfos dentro de su
area de distribucion.
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ANEXO 3

MATERIAL ESTUDIADO

[BA (provincia de Badajoz), CA (provincia de Cadiz), CC (provincia de Caceres), MA (provincia de

Malaga). Para cada poblacion, entre paréntesis se indica el atributo floral estudiado: N (néctar), P/O

(produccion de polen, de primordios seminales y cociente P/O), BP (biometria del polen), BF (biometria
de la flor), BA (biometria del androceo)]

ADEN0CARPUS DC.—A. complicatus subsp. anisochilus (Boiss.) Franco. CC: Pr. al Puerto
de Berzocana, entre Berzocana y Cafiamero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (334/94;
N, P/O, BP, BF, BA); Hoyos, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (347/94; N, P/O, BP,
BF, BA); Zarza la Mayor, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (313/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—A. complicatus (L.) Gay subsp. complicatus. CC: Hoyos, 2-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (348/94; N, P/O, BP, BF, BA); Tornavacas, 9-VI-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (375/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villamiel, 2-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (346/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. hispanicus subsp. argyrophyllus (Rivas
Goday) Rivas Goday. CC: Guadalupe, desmonte pr. a la base militar, 15-VI-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (380/94; N, P/O, BP, BF, BA); Monfragiie, Salto del Gitano, 24-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (142/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. hispanicus subsp. gredensis
Rivas Martinez & Belmonte. CC: Puerto de Honduras, 9-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (373/94; N, P/O, BP, BF, BA); San Martin de Trevejo, castaiiar, 2-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (343/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. telonensis (Loisel.) DC.
CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (258/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Caiiamero, Cerro del Castillo, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(318/94; N, P/O, BP, BF, BA); embalse de Valdecafias del Tajo, 4-IV-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (185/94; N, P/O, BP, BF, BA).

ANAGYRIS L.—A. foetida L. BA: Ctra. de Badajoz-Olivenza, pr. a San Francisco de
Olivenza, 18-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (7/94; N, P/O, BP, BF, BA).

ANTHYLLIS L.—A. cytisoides L. CA: Entre Alcala de los Gazules y el Picacho, 28-V-1996,
J.A. Devesa & T. Rodriguez (107/96; N, P/O, BP, BF, BA).—A. vulneraria subsp. maura
(Beck) Maire. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 16-1V-1993, J.A. Devesa, A. Fernandez,
P. Moreno & A. Ortega (52/93; P/O). CC: Aliseda, 28-V-1993, J.A. Devesa & F. Vazquez
(505/93; P/O, BP, BF, BA); La Calera, castaiiar-olivar, 15-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (378/94; N, BP, BF, BA); ibidem, 14-V-1993, T. Ruiz, F. Agudo, M. Ortega
& J. Garcia (300/93; P/O).

ARrGyroLoBIUM Ecklon & Zeyher.—A. zanonii (Turra) P.W. Ball. CC: Almaraz, embalse
de Arrocampo, carril, 900 m, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (257/94; N, P/O, BP,
BF, BA).
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ASTRAGALUS L.—A. cymbicarpos Brot. BA: Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla,
eucaliptal, restaurante San Isidro, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (103/94; N, P/O,
BP, BF, BA). CC: Autovia de Extremadura, km 272, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(146/94; N, P/O, BP, BF, BA); Talavan, ctra. Hinojal-Talavan, 24-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (135/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. echinatus Murray. BA: La Parra, camino de
la fuente, 16-IV-1993, J.A. Devesa, A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (43/93; P/O);
La Parra, dehesa de San Pedro, 22-111-1994, T. Rodriguez (126/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—A. epiglottis L. subsp. epiglottis. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 26-1V-1994,
T. Rodriguez (256/94; N, P/O, BP, BF, BA); Usagre, cruce Usagre-Bienvenida, 28-111-1994,
T. Rodriguez & A. Cerrato (156/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. gines-lopezii Talavera,
Devesa, Vazquez & Podlech. BA: La Parra, dehesa de San Pedro, 22-111-1994, T. Rodriguez
(125/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A4. glaux L. BA: Arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-
Olivenza, 20-111-1994, A. Ortega (114/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona,
cerro de San Cristobal, 11-IV-1994, A. Ortega (206/94; N, P/O, BP, BF, BA); Ribera de
Usagre, calizas, 5-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (290/94; N, P/O, BP, BF, BA).
A. glyciphyllus L. CC: Ctra. Bafios de Montemayor-La Garganta, 22-VI-1992, J.A. Devesa
& F. Vazquez (863/92; P/O); Castafiar de Ibor, fuente de la Cesta, castafar, 15-VI-1994,
A. Ortega & T Rodriguez (386/94; N, BF, BA); ibidem, 16-VI-1993, F. Gallardo &
R. Tormo (726/93; P/O, BP); Guadalupe, ermita del Humilladero, 15-VI-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (381/94; N, P/O, BP, BF, BA); Hervas, fuente de San Jerénimo, 9-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (368/94; N).—A. hamosus L. BA: Aldea de Pallares, arroyo La
Matilla, 21-V-1993, G. Buzo & R. Tormo (365/93; P/O); arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-
Olivenza, 10-IV-1994, A. Ortega (202/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Parra, camino de la
fuente, 16-IV-1993, J.A. Devesa, A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (45/93; P/O); ibi-
dem, 22-111-1994, T. Rodriguez (121/94; N, BP, BF, BA); Usagre, Ribera de Usagre, 23-1V-
1992, R. Tormo & T. Ruiz (76/92; P/O); Valencia de las Torres, 28-111-1994, T. Rodriguez
& A. Cerrato (152/94; N, P/O, BP, BF, BA).—A. lusitanicus Lam. BA: Helechal, 31-1-1994,
T. Rodriguez & F. Rodriguez (4/94; N, P/O, BP, BF, BA); Sierra del Naranjal, 26-1-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (2/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. C-523, entre ctra. de Villar del
Rey y la de Caceres, 26-1-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (1/94; N, P/O, BP, BF, BA).
A. stella Gouan. BA: Ribera de Usagre, 23-1V-1992, R. Tormo & T. Ruiz (73/92; P/O); ibi-
dem, 5-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (289/94; N, BP, BF, BA).

BisErRULA L.—B. pelecinus L. BA: Esparragosa de la Serena, 23-1V-1993, T. Ruiz,
R. Tormo, A. Gallego & F. Monge (84/93; P/O). CC: Cafamero, rio Ruecas, 14-V-1993,
T. Ruiz, F. Agudo, M. Ortega & J. Garcia (319/93; P/O); Canaveral, 24-111-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (130/94; N, P/O, BP, BF, BA); autovia de Extremadura, km 264, 24-II1-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (144/94; N, P/O, BP, BF, BA); Monroy, frente al cemente-
rio, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (261/93; P/O);
ibidem, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (141/94; N, BP, BF, BA).

BitumiNArIA Fabr.—B. bituminosa (L.) Stirton. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 26-1V-
1994, T. Rodriguez (255/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Parra, 16-IV-1993, J.A. Devesa,
A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (46/93; P/O); Trasierra, ctra. Trasierra-Llerena, cali-
zas, 5-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (297/94; N, P/O, BP, BF, BA); valle de
Matamoros, 9-VI-1992, T. Ruiz & T. Rodriguez (574/92; P/O). CC: Embalse de Valdecaiias
del Tajo, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (184/94; N, P/O, BP, BF, BA); Monfragiie,
Saltos del Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo
(254/93; P/O).

Corure4 L.—C. hispanica Talavera & Arista. BA: Bienvenida, cerro de Bienvenida, 5-
IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (300/94; N, P/O, BP, BF, BA); Fuente del Arco, pr.
ermita de la Virgen de Ara, 21-VI-1993, J.A. Devesa & T. Ruiz (773/93; P/O); ibidem, 2-
1IV-1994, A. Ortega (294/94; N, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona, Cerro de San Jorge,
11-IV-1994, A. Ortega (212/94; N, P/O, BP, BF, BA).
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CoroniLL4 L—C. juncea L. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (89/94; N, P/O, BP, BF, BA); Fuente del Arco, pr. a la ermita de la Virgen de
Ara, 5-1IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (295/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos
de Maimona, cerro de San Jorge, 11-1V-1994, A. Ortega (213/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—C. repanda subsp. dura (Cav.) Coutinho. BA: Pallares, 24-IV-1992, R. Tormo &
T. Ruiz (127/92; P/O); Tentudia, 24-1V-1992, R. Tormo & T. Ruiz (134/92; P/O);
Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (107/94;
N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 4-IV-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (168/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. Caceres-Monroy, pr. al cruce de Monroy,
7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (271/93; P/O); a
3 km de Talavan, ctra. Talavan-Hinojal, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (133/94; N,
P/O, BP, BF, BA).—C. scorpioides (L.) Koch. BA: Los Santos de Maimona, cerro de San
Jorge, 11-1V-1994, A. Ortega (211/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona-
Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, km 670-671, 11-IV-1994, A. Ortega (209/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar, direccion a Valdecafias del Tajo, 4-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (181/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Calera, 14-V-1993, T. Ruiz,
F. Agudo, M. Ortega & J. Garcia (313/93; P/O).—C. valentina subsp. glauca (L.) Batt.. BA:
La Parra, 15-111-1994, T. Rodriguez (81/94; N, P/O, BP, BF, BA). PORTUGAL: Ctra. Badajoz-
Elvas, 19-111-1995, A. Ortega & T. Rodriguez (4/95; N, P/O, BP, BF, BA).

CuLLen Medikus.—C. americanum (L.) Rydb. BA: Villafranca de los Barros, 15-VII-
1993, J.A. Devesa, A. Ortega & P. Rodriguez (799/93; P/O); ibidem, 28-VI-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (395/94; N, BP, BF, BA).

Cyrisus L.—C. arboreus subsp. baeticus (Webb) Maire. BA: Jerez de los Caballeros-
Oliva de la Frontera, pr. cruce con Higuera de Vargas, 4-11I-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(33/94; N, P/O, BP, BF, BA); Oliva de la Frontera, pr. al cortijo Los Galvaries, 17-11-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (9/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Matamoros, cerro de San
José, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (26/94; N, P/O, BP, BF, BA).—C. balansae
subsp. europaeus (G. Lopez & Jarvis) Mufioz-Garmendia. CC: c. a 2 km de Piornal, frente a
repoblacion de pinos, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (272/94; N, BP); puerto de
Honduras, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (372/94; N, BP); ibidem, 5-V-1995,
A. Ortega & T. Rodriguez (9/95; N, P/O, BP, BF, BA).—C. grandiflorus (Brot.) DC. CC:
Valverde del Fresno, Sierra de la Malvana, 5-V-1995, A. Ortega & T. Rodriguez (8/95; N,
P/O, BP, BF, BA).—C. multiflorus (L’Hér.) Sweet. BA: Alburquerque, finca El Hito, 24-1I-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (12/94; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, 25-1-1995,
T. Rodriguez (3/95; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, 31-111-1995, T. Rodriguez (5/95; N, P/O,
BP, BF, BA); ibidem, 15-I11-1996, T. Rodriguez (48/96; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, 25-
11-1996, T. Rodriguez (49/96; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Brozas, ctra. a Aliseda, 24-I1-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (15/94; N, P/O, BP, BF, BA); Garrovillas, ctra. a Navas del
Madrofio, a 7 km de Garrovillas, 24-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (16/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—C. scoparius (L.) Link. BA: La Bazana, 17-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(10/94; N, P/O, BP, BF, BA); Castuera, ctra. a Benquerencia, 15-11-1994, T. Rodriguez &
A. Cerrato (5/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Ribera de Araya, pr. a Garrovillas, 24-11-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (18/94; N, P/O, BP, BF, BA).—C. striatus (Hill.) Rothm. BA:
Alburquerque, finca El Hito, 24-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (13/94; N, P/O, BP, BF,
BA); ibidem, 31-1I1-1995, T. Rodriguez (6/95; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, 13-IV-1996,
T. Rodriguez (50/96; N, P/O, BP, BF, BA); Ctra. Alburquerque-Aliseda, pr. santuario de
Nuestra Sefiora del Campo, 24-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (14/94; N, P/O);
Alburquerque, granitos, direcciéon a Valencia de Alcantara, 14-11I-1994, A. Ortega &
S. Ramos (67/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Garrovillas, ctra. a Navas del Madrofio, a 7 km
de Garrovillas, 24-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (17/94; N, P/O, BP, BF, BA).
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Dorycenium Miller.—D. pentaphyllum Scop. BA: Fuente del Arco, pr. a la ermita de la
Virgen de Ara, 5-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (296/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
La Calera, hornos de cal, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (325/94; N, P/O, BP, BF,
BA); Guadalupe, direccion a Castafiar de Ibor, 15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(384/94; N, P/O, BP, BF, BA).—D. rectum (L.) Ser. BA: La Bazana, rio Ardila, 7-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (359/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valuengo, ctra. a Brovales, 28-VI-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (396/94; N, P/O, BP, BF, BA).

Dorycnorsis Boiss.—D. gerardii (L.) Boiss. BA: Alburquerque, Sierra del Puerto del
Centinela, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (354/94; N, P/O, BP, BF, BA); La
Codosera-San Vicente de Alcantara, Sierra del Naranjal, 18-V-92, A. Ortega & T. Rodriguez
(388/92; P/O); Fregenal de la Sierra, 7-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (358/94; N, P/O,
BP, BF, BA); Salvatierra de los Barros, Sierra de Salvatierra, 9-VI-1992, T. Ruiz &
T. Rodriguez (571/92; P/O,); Valle de Matamoros, 9-VI-1992, T. Ruiz & T. Rodriguez
(575/92; P/O). CC: La Calera, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (326/94; N, P/O, BP,
BF, BA).

EcHiNosPARTUM (Spach) Rothm.—FE. barnadesii subsp. dorsisericeum G. Lopez. CC:
Guadalupe, desmonte pr. a base militar, 15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (379/94; N,
P/O, BP, BF, BA).

G4LEGA L.—G. cirujanoi Garcia Murillo & Talavera. BA: La Bazana, rio Ardila, 28-VI-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (397/94; N, P/O).

GENisT4 L—G. anglica L. CC: Piornal, a 2,4 km de Piornal, frente a repoblacion de
pinos, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (274/94; N, P/O, BP, BF, BA); Piornal, 2 km
en direccion al valle del Jerte, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (275/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—G. cinerascens Lange. CC: La Garganta, pr. limite con Salamanca, embalse de las
Angosturas, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (367/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Guadalupe, subida a base militar, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (331/94; N, P/O,
BP, BF, BA); puerto de Honduras, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (371/94; N, P/O,
BP, BF, BA).—G. falcata Brot. BA: Rio Alconero, entre San Vicente de Alcantara y La
Codosera, 14-11I-1994, A. Ortega & S. Ramos (78/94; N, P/O, BP, BF, BA); cruce ctra. Jola-
Valencia de Alcantara, 14-111-1994, A. Ortega & S. Ramos (69/94; N, P/O, BP, BF, BA).
CC: El Pino de Valencia de Alcantara, frontera con Portugal, 14-111-1994, A. Ortega &
S. Ramos (70/94; N, P/O, BP, BF, BA).—G. florida L. CC: Ctra. Berzocana-Caiamero, pr. al
puerto de Berzocana, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (314/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Guadalupe, subida a la base militar, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (330/94; N, P/O,
BP, BF, BA); San Martin de Trevejo, castafiar, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(341/94; N, P/O, BP, BF, BA).—G. hirsuta Vahl. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-11I-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (92/94; N, P/O, BP, BF, BA); Feria, ctra. de Feria hacia la
general de Sevilla, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (39/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
Cafaveral, entre Cafiaveral y Arco, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (132/94; N, P/O,
BP, BF, BA).—G. polyanthos subsp. hystrix (Lange) Franco. CC: Montehermoso, 28-IV-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (279/94; N, P/O, BP, BF, BA).—G. tournefortii Spach. CC:
Zorita, ctra. a Berzocana, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (309/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—G. triacanthos Brot. BA: Alburquerque, Sierra del Aguila, 22-111-1994, A. Ortega
(129/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Codosera, pr. convento de las Rocitas, 14-111-1994,
A. Ortega & S. Ramos (79/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Puerto de los Castafios, 28-IV-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (283/94; N, P/O, BP, BF, BA).—G. tridentata L. CC: El
Pino de Valencia de Alcantara, frontera con Portugal, 14-111-1994, A. Ortega & S. Ramos
(71/94; N, P/O, BP, BF, BA); puerto de los Castafios, 28-1V-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (282/94; N, P/O, BP, BF, BA); puerto de Torre de Don Miguel, 8-VII-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (404/94; N, P/O, BP, BF, BA).—G. umbellata (L’Hér.) Poiret. BA:
Alburquerque, arroyo Los Ruices, 2-1V-1994, A. Ortega (286/94; N, P/O, BP, BF, BA).
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HEDYsaRuM L.—H. coronarium L. BA: Guadajira, autovia de Extremadura, 16-1V-1994,
T. Rodriguez (228/94; N, P/O, BP, BF, BA); arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-Olivenza,
20-I11-1994, A. Ortega (115/94; N, P/O, BP, BF, BA).

Hippocrepris L—H. ciliata Willd. BA: Los Santos de Maimona, cruce con la ctra. de
Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (96/94; N, P/O, BP,
BF, BA); Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, km 670-671, camino al cerro de San
Jorge, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (109/94; N, P/O, BP, BF, BA).—H. scabra DC.
BA: Los Santos de Maimona, cruce con la ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 11-IV-
1994, A. Ortega (207/94; N, BP, BF, BA); ibidem, 16-1V-1993, J.A. Devesa, A. Fernandez,
P. Moreno & A. Ortega (56/93, P/O); Usagre, direccion a Matanegra, 9-VI-1993, A. Ortega
& T. Ruiz (672/93; P/O); Usagre, cruce Usagre-Bienvenida, 28-111-1994, T. Rodriguez &
A. Cerrato (157/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villafranca de los Barros, carril de la ermita de
San Isidro al cerro de San Jorge, 11-IV-1994, A. Ortega (210/94; N, BP, BF, BA); ibidem,
14-V-92, J.A. Devesa & A. Ortega (303/92; P/O).

HymENOCARPOS Savi—H. cornicina (L.) Lassen. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 3-
VI-1993, A. Ortega & T. Ruiz (541/93; P/O); CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 4-IV-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (167/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Calera, hornos de cal,
25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (323/94; N, BP, BF); puerto de los Castanos, 28-1V-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (284/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valdecaiias del Tajo, 7-V-
1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (229/93; P/O).—H. hamo-
sus (Desf.) Lassen. BA: Arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-Olivenza, 12-1V-1994,
T. Rodriguez (221/94; N, P/O, BP, BF, BA); Ribera de Olivenza, ctra. Badajoz-Olivenza,
22-1V-1994, T. Rodriguez (244/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Santa Maria de las Lomas,
15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (389/94; N, P/O, BP, BF, BA).—H. hispanicus
Lassen. BA: Valle de Santa Ana-Salvatierra de los Barros, 4-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (35/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: La Calera, 14-V-1993, T. Ruiz, F. Agudo,
M. Ortega & J. Garcia (291/93; P/O); Castafiar de Ibor, 16-VI-1993, F. Galindo & R. Tormo
(723/93; P/O); autovia de Extremadura, km 280, pr. al rio Burdalo, 11-I1I-1994, A. Ortega,
T. Rodriguez & S. Ramos (43/94; N, P/O, BP, BF, BA); autovia de Extremadura, pr. cruce
de Santa Cruz de la Sierra, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (64/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Serradilla, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas &
P. J. Parejo (255/93; P/O).

LatHYRUS L.—L. angulatus L. BA: Pantano de Tentudia, 15-IV-1993, J.A. Devesa,
A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (73/93; P/O). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo,
11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (46/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Calera,
14-V-1993, T. Ruiz, F. Agudo, M. Ortega & J. Garcia (284/93; P/O); Serrejon, camino del
cementerio, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (56/94; N, P/O, BP, BF, BA);
c. a 3 km de Talavan, ctra. hacia Hinojal, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (136/94; N,
P/O, BP, BF, BA).—L. annuus L. BA: Arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-Olivenza, 8-V-
1996, T. Rodriguez (51/96; N, P/O, BP, BF, BA); Olivenza, camino del embalse de Piedra
Aguda, 21-V-1993, G. Buzo & R. Tormo (408/93; P/O, BP, BF, BA).—L. aphaca L. BA: La
Parra, dehesa de San Pedro, 22-111-1994, T. Rodriguez (127/94; N, P/O, BP, BF, BA);
La Parra, paredones cercanos a la fuente, 15-111-1994, T. Rodriguez (82/94; N, P/O, BP, BF,
BA). CC: Zorita, ctra. a Berzocana, robledal, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(310/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. cicera L. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (91/94; N, P/O, BP, BF, BA); Bienvenida, ctra. a cruce de
Usagre, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (163/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos
de Maimona, cruce con la ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (98/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. clymenum L. BA: Alconera, Sierra de
Alconera, 3-VI-1993, A. Ortega & T. Ruiz (539/93; P/O); Jerez de los Caballeros, pr. al
hotel Los Templarios, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (27/94; N, P/O, BP, BF, BA);
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La Parra, 15-111-1994, T. Rodriguez (80/94; N); Salvatierra de los Barros, 15-IV-1993, J.A.
Devesa, A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (61/93; P/O); Valle de Matamoros, 24-1V-
1992, R. Tormo & T. Ruiz (144/92; P/O); Ribera de Zafra, ctra. Zafra-La Lapa, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (93/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Serrejon, olivar sobre calizas,
11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (55/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. hirsu-
tus L. CC: La Bazagona, estacion de ferrocarril, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(376/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. latifolius L. CC: Berzocana, salida hacia Cafiamero, 25-
V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (311/94; N, P/O, BP, BF, BA); Guadalupe, bajada del
Humilladero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (332/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. a
Jola, 18-V-92, A. Ortega & T. Rodriguez (383/92; P/O); Romangordo-Higuera, alcornocal,
16-VI1-1993, F. Gallardo & R. Tormo (737/93; P/O); San Martin de Trevejo, direccion
Navasfrias, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (338/94; N, P/O, BP, BF, BA); Torre de
Don Miguel, 26-VI-92, A. Ortega & T. Ruiz (968/92; P/O).—L. linifolius (Reichard) Béssler.
CC: Castanar de Ibor, Fuente de la Cesta, castafiar, 15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(385/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. niger (L.) Bernh. CC: Baiios de Montemayor, 9-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (365/94; N, P/O, BP, BF, BA); Hervas, fuente de San Jer6nimo,
9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (369/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valdastillas, ctra.
Valdastillas-Piornal, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (278/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—L. sphaericus L. CC: Villasbuenas de Gata, cruce con ctra. a embalse de Borbollon, 2-
VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (350/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. tingitanus L. BA:
Alburquerque, cruce con la ctra. de Villar del Rey, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(353/94; N, P/O, BP, BF, BA); Llerena, proximo al cruce de Casas de Reina, 5-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (293/94; N, P/O, BP, BF, BA).

Lorus L.—L. angustissimus L. BA: Barcarrota, rio Alcarrache, 7-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (363/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Serrejon, olivar, 28-1V-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (269/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. conimbricensis Brot. BA: Ribera de
Aljucén, pr. cruce de Las Navas de Santiago, 19-1V-1994, T. Rodriguez (240/94; N, P/O,
BP, BF, BA). CC: Autovia de Extremadura, km 272, 4-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(189/94; N, P/O, BP, BF, BA); Talavan, ctra. Talavan-Hinojal, a 3 km de Talavan, 24-I11-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (137/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. corniculatus L. CC:
Robledillo de Gata, pr. de Puerto Viejo, 8-VII-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (402/94; N,
P/O, BP, BF, BA).—L. glareosus Boiss. & Reuter. CC: Entre Jaraiz y Garganta la Olla, are-
nas graniticas, 28-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (271/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Piornal, a 2 km de Piornal, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (273/94; N, P/O, BP, BF,
BA); San Martin de Trevejo, castafiar, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (342/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Valverde del Fresno, ctra. a Navasfrias, 2-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (335/94; N).—L. pedunculatus Cav. CC: Bafios de Montemayor, 9-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (377/94; N, P/O, BP, BF, BA); Guadalupe, subida al
Humilladero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (329/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. sub-
biflorus subsp. castellanus (Boiss. & Reuter) P.W. Ball. CC: Perales del Puerto, direccion a
Cilleros, 8-VII-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (405/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. subbiflo-
rus Lag. subsp. subbiflorus. BA: Ribera de Aljucén, junto al cruce de Las Navas de
Santiago, 19-1V-1994, T. Rodriguez (237/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Autovia de
Extremadura, km 272, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (148/94; N); Serrejon, olivar,
28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (264/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. Zorita-
Logrosan, km 212, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (308/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L.
uliginosus Schkuhr. CC: San Martin de Trevejo, castafar, 2-VI-1994, A. Ortega & T.
Rodriguez (344/94; N, P/O, BP, BF, BA); Serrejon, olivar, 28-1V-1994, A. Ortega & T.
Rodriguez (263/94; N); Tornavacas, 5-VII-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (401/94; N, P/O,
BP, BF, BA); puerto de Torre de Don Miguel, 5-VII-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(403/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villasbuenas de Gata, cruce con la ctra. del embalse de
Borbollon, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (351/94; N).
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LupiNvus L.—L. albus L. BA: Bienvenida, ctra. Bienvenida-Fuente de Cantos, 28-III-
1994, T. Todriguez & A. Cerrato (160/94; N); San Vicente de Alcantara, 14-111-1994,
A. Ortega & S. Ramos (77/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. angustifolius L. BA: Jerez de los
Caballeros, pr. hotel Los Templarios, 4-I111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (28/94; N, P/O,
BP, BF, BA); Valle de Santa Ana-Salvatierra de los Barros, 4-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (34/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Autovia de Extremadura, km 280, pr. al rio
Burdalo, 11-11I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (41/94; N, P/O, BP, BF, BA).
L. hispanicus subsp. bicolor Merino. CC: Autovia de Extremadura, km 272, 4-IV-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (190/94; N, P/O, BP, BF, BA); Saucedilla, ctra. a Serrejon, 4-1V-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (173/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. Serrejon-Casatejada,
28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (270/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. hispanicus Boiss.
& Reuter subsp. hispanicus. BA: Valle de Matamoros, cerro de San José, 9-1V-1994,
T. Rodriguez (195/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Santa Ana-Salvatierra de los Barros,
9-1V-1994, T. Rodriguez (196/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Santa Ana-Salvatierra de
los Barros, a 3 km del anterior, 9-IV-1994, T. Rodriguez (197/94; N, P/O, BP, BF, BA).
L. luteus L. BA: San Vicente de Alcantara, 14-11I-1994, A. Ortega & S. Ramos (68/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Torrefresneda, 11-I11-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (66/94;
N, P/O, BP, BF, BA). CC: Valencia de Alcantara, salida a San Vicente de Alcantara, 14-I11-
1994, A. Ortega & S. Ramos (76/94; N, P/O, BP, BF, BA).—L. micranthus Guss. BA: Cruce
ctra. Alburquerque-La Codosera, 7-IV-1994, A. Ortega (191/94; N, P/O, BP, BF, BA).

MEDIC4GO L.—M. arabica (L.) Hudson. BA: Fuente del Maestre, rio Robledilla, 26-1V-
1994, T. Rodriguez (251/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar, direccién a
Valdecafias del Tajo, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (182/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—M. coronata (L.) Bartal. BA: Tentudia, monasterio, 7-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (357/94; N, P/O, BP, BF, BA).-M. doliata Carming. var. doliata. BA:
Almendral, rio Alcarrache, 9-1V-1994, T. Rodriguez (199/94; N, P/O, BP, BF, BA); Higuera
de Llerena, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (155/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Parra,
camino de la fuente, 22-111-1994, T. Rodriguez (120/94; N).—M. doliata var. muricata
(Bentham) Heyn. BA: Higuera de Llerena, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (154/94;
N, P/O, BP, BF, BA); La Parra, camino de la fuente, 22-111-1994, T. Rodriguez (123/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Usagre, cruce Usagre-Bienvenida, 28-111-1994, T. Rodriguez &
A. Cerrato (159/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. littoralis Loisel. BA: Badajoz, cementerio de
la ctra. de Olivenza, 27-1I-1994, A. Ortega (23/94; N, P/O, BP, BF, BA); Badajoz, ctra.
Badajoz-Olivenza, 21-111-1994, T. Rodriguez (118/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. San
Rafael de Olivenza-Pantano de Piedra Aguda, 22-1V-1994, T. Rodriguez (247/94; N, P/O,
BP, BF, BA); Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, km 670-671, pr. cerro de San Jorge,
17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (110/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. lupulina L. BA:
La Bazana, rio Ardila, 28-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (398/94; N, P/O, BP, BF,
BA). CC: Guadalupe, pr. a la ermita del Humilladero, 15-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (382/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. minima var. recta (Desf.) Burnat. BA: Los
Santos de Maimona, cruce con ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (95/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar calizo en
direccion al embalse de Valdecafias del Tajo, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez &
S. Ramos (58/94; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, a 2 km del anterior (59/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—M. orbicularis (L.) Bartal. BA: Bienvenida, ctra. a Usagre, 28-I1I-1994, T. Rodriguez
& A. Cerrato (162/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Parra, camino de la fuente, 22-111-1994,
T. Rodriguez (119/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Santa Ana, 9-1V-1994, T. Rodriguez
(198/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. polymorpha L. BA: Jerez de los Caballeros, pr. hotel Los
Templarios, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (29/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valencia
de las Torres, pr. al cruce de Campillo, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (150/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Cafiaveral, 24-11- 1994, A. Ortega & T. Rodriguez (19/94; N, P/O,
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BP, BF, BA).-M. rigidula (L.) All. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (88/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Parra, camino de la fuente, 4-111-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (37/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona,
ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-11I-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (101/94; N).
CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 11-I1I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos
(48/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. sativa L. BA: Autovia de Extremadura, km 389, 16-1V-
1994, T. Rodriguez (227/94; N, P/O, BP, BF, BA); autovia de Extremadura, desvio Arroyo
de San Servan, 16-1V-1994, T. Rodriguez (229/94; N, P/O, BP, BF, BA); Guadajira, auto-
via de Extremadura, 19-IV-1994, T. Rodriguez (230/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. tornata
(L.) Miller. BA: Badajoz, Facultad de Ciencias, frente antiguo rectorado, 1-111-1994,
T. Rodriguez (24/94; N, P/O, BP, BF, BA); Badajoz, ctra. de Olivenza, 21-I11-1994,
T. Rodriguez (116/94; N, P/O, BP, BF, BA); Jerez de los Caballeros, pr. hotel Los
Templarios, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (32/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. trunca-
tula Gaertner. BA: La Parra, camino de la fuente, 22-111-1994, T. Rodriguez (122/94; N,
P/O, BP, BF, BA); Usagre, cruce ctra. Usagre-Bienvenida, 28-111-1994, T. Rodriguez &
A. Cerrato (158/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar calizo en direccion al embal-
se de Valdecaias del Tajo, 11-11I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (60/94; N,
P/O, BP, BF, BA).

MELiLorus Miller—M. alba Medik. BA: Ctra. Solana de los Barros-Almendralejo, arro-
yo Armado, 28-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (394/94; N, P/O, BP, BF, BA).—M. ele-
gans Salzm. ex Ser. BA: La Parra, dehesa de San Pedro, 16-IV-1994, T. Rodriguez, J.M.
Marchena & J. Acosta (224/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar, direccion a
Valdecanas del Tajo, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (260/94; N, P/O, BP, BF, BA);
embalse de Valdecafias del Tajo, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (183/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—M. indicus (L.) All. BA: Badajoz, frente al puente de la Autonomia, 24-11-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (22/94; N); Badajoz, ctra. de Olivenza, pr. desvio a Centro
Penitenciario, 12-IV-1994, T. Rodriguez (222/94; N, P/O, BP, BF, BA); Badajoz, ctra. de
Olivenza, km 21, 22-IV-1994, T. Rodriguez (249/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. Villafranca
de los Barros-Fuente del Maestre, a 7 km de Villafranca, 11-IV-1994, A. Ortega (217/94; N,
P/O, BP, BF, BA).—M. sulcatus Desf. BA: Badajoz, frente al Clinico, 16-1V-1994,
T. Rodriguez, J.M. Marchena & J. Acosta (226/94; N, P/O, BP, BF, BA).

OnNoBrycHis Miller.—O. humilis (Loefl.) G. Lopez. BA: Fuente del Maestre, Ribera de
Guadajira, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (40/94; N, P/O, BP, BF, BA); La Morera,
15-111-1994, T. Rodriguez (83/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Monroy, frente al cementerio,
24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (140/94; N, BP, BF, BA); ibidem, 7-V-1993,
A. Ortega, S. Ramos, F. Herndndez, M. Rodas & P.J. Parejo (264/93; P/O).—O. viciifolia
Scop. BA: Badajoz, rio Guadiana, pr. al Puente Real, 23-V-1995, T. Rodriguez (11/95; P/O,
BP); Mérida, desvio de la autovia hacia Caceres, 19-1V-1994, T. Rodriguez (235/94; N, P/O,
BP, BF, BA).

Ononis L.—O. biflora Desf. BA: Higuera de Llerena, 28-I111-1994, T. Rodriguez &
A. Cerrato (153/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villafranca de los Barros, cruce de ctra. Sevilla-
Aceuchal, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (112/94; N, P/O, BP, BF, BA); Zafra,
Ribera de Zafra, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (85/94; N, P/O, BP, BF, BA).
O. broterana DC. CC: Santa Maria de las Lomas, pinar, 15-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (390/94; N, P/O, BP, BF, BA); Talayuela, pinares sobre arenas del rio Tiétar,
15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (388/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. cintrana Brot.
BA: La Codosera, de Alburquerque a La Codosera, 18-V-1992, A. Ortega & T. Rodriguez
(396/92; P/O, BP, BF, BA).—O. diffusa Ten. BA: Arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-
Olivenza, 12-IV-1994, T. Rodriguez (219/94; N, P/O, BP, BF, BA); Ribera de Olivenza,
ctra. Badajoz-Olivenza, 22-1V-1994, T. Rodriguez (242/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. laxi-
flora Desf. CC: Pr. a Valdecaias del Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez,
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M. Rodas & P.J. Parejo (221/93; P/O, BP, BF, BA).—O. natrix L. BA: Mérida, Cerro Carija,
19-1V-1994, T. Rodriguez (232/94; N, P/O, BP, BF, BA); Mérida, desvio de la autovia a
Céceres, 19-1V-1994, T. Rodriguez (234/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villafranca de los
Barros-Fuente del Maestre, a 7 km de Villafranca, 11-IV-1994, A. Ortega (216/94; N, P/O,
BP, BF, BA).—O. pendula subsp. boissieri (Sirj.) Devesa. CC: Guadalupe, subida al
Humilladero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (328/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. pin-
nata Brot. CC: La Bazagona, pinar pr. estacion de ferrocarril, 5-VII-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (399/94; N, P/O, BP, BF, BA); Hervas, entre fuente de San Jeronimo y puer-
to de Honduras, 26-VI-1994, A. Ortega & S. Ramos (393/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Tornavacas, direccion puerto de Tornavacas, 5-VII-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(400/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. pubescens L. BA: Badajoz, ctra. de Olivenza, km 8, 8-IV-
1994, A. Ortega (307/94; N, P/O, BP, BF, BA); Bienvenida, cerro de Bienvenida, 5-IV-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (302/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, olivar, direc-
cion a Valdecaiias del Tajo, 28-1V-1994. A. Ortega & T. Rodriguez (261/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—O. reclinata subsp. mollis (Savi) Béguinot. BA: Bienvenida, cerro de Bienvenida,
5-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (301/94; N, P/O, BP, BF, BA); Usagre, Ribera de
Usagre, calizas, 5-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (291/94; N, P/O, BP, BF, BA).
O. reclinata L. subsp. reclinata. BA: Alburquerque, Sierra del Puerto del Centinela, 21-IV-
1994, A. Ortega (241/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 4-1V-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (165/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. spinosa subsp. australis
(Sirj.) Greuter & Burdet. BA: Nogales, entre Nogales y La Parra, 7-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (364/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: La Calera, hornos de cal, 25-V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (324/94; N, P/O, BP, BF, BA); Guadalupe, bajada del
Humilladero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (333/94; N, P/O, BP, BF, BA).—-O. vis-
cosa subsp. brachycarpa (DC.) Batt. BA: Badajoz, calizas, direccion a Caceres, 10-1V-1994,
A. Ortega (204/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. viscosa subsp. crotalarioides (Cosson) Sirj.
BA: Trasierra, entre Trasierra y Llerena, calizas, 5-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(299/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Serrejon, calizas, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(177/94; N, BP).

ORrNiTHOPUS L.—O. compressus L. CC: Autovia de Extremadura, km 280, pr. al rio
Burdalo, 11-11I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (42/94; N, P/O, BP, BF, BA);
embalse de Valdecafias del Tajo, olivar, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos
(57/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valencia de Alcantara, 14-3-1994, A. Ortega & S. Ramos
(75/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. perspusillus L. CC: Ribera de Gata, pr. a Villasbuenas de
Gata, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (349/94; N, P/O, BP, BF, BA); San Martin de
Trevejo, castafiar, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (340/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Serrejon, calizas, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (176/94; N, P/O, BP, BF, BA).
O. pinnatus (Miller) Druce. BA: Ctra. Malpartida de la Serena-Higuera de la Serena, cruce
de la presa de Zalamea de la Serena, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (149/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Autovia de Extremadura, km 272, 24-111-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (147/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. de Caceres, cruce de Monroy, 24-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (139/94; N, P/O, BP, BF, BA).—O. sativus L. BA: Badajoz, ctra.
Badajoz-Olivenza, finca Las Arenosas, 20-111-1994, A. Ortega (113/94; N, P/O, BP, BF,
BA); Ribera de Olivenza, ctra. Badajoz-Olivenza, 22-1V-1994, T. Rodriguez (243/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Serrejon, calizas, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (175/94; N,
P/O, BP, BF, BA).

Pisum L.—P. sativum subsp. elatius (Bieb.) Ascherson & Graebner. BA: La Parra, dehe-
sa de San Pedro, 22-111-1994, T. Rodriguez (128/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de
Matamoros, castaiar, 9-IV-1994, T. Rodriguez (194/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Serrejon,
calizas, 4-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (178/94; N, P/O, BP, BF, BA).
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RETAMA Rafin.—R. monosperma (L.) Boiss. MA: Autovia Sevilla-Granada, pr. a
Archidona, cultivada, 26-111-1994, A. Ortega (164/94; N, P/O, BP, BF, BA).—R. sphaerocar-
pa (L.) Boiss. BA: Aldea de Pallares-Venta el Culebrin, 5-1V-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (306/94; N, P/O, BP, BF, BA); Guadajira, finca La Orden, 11-V-1995,
T. Rodriguez & C. Rodriguez (10/95; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, 20-V-1996,
T. Rodriguez (222/96; N, P/O, BP, BF, BA); Trasierra, ctra. a Llerena, calizas, 5-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (298/94; N, P/O, BP, BF, BA); CC: Alia, ctra. a Guadalupe, 25-
V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (327/94; N, P/O, BP, BF, BA).

RoBinia L.—R. pseudacacia L. BA: Ctra. Badajoz-Olivenza, km 5, 10-1V-1994,
A. Ortega (201/94; N, P/O, BP, BF, BA); afueras de Villafranca de los Barros, en direccion a
Fuente del Maestre, 11-1V-1994, A. Ortega (214/94; N, P/O, BP, BF, BA); Zafra, Ribera de
Zafra, 26-1V-1994, T. Rodriguez (254/94; N, P/O, BP, BF, BA).

ScorpIURUS L.—S. muricatus L. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (87/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona, cruce con
la ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (94/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Valdecaiias del Tajo, ctra. a Almaraz, 11-11I-1994, A. Ortega,
T. Rodriguez & S. Ramos (61/94; N, P/O, BP, BF, BA).—S. vermiculatus L. BA: Almendral,
rio Alcarrache, 9-1V-1994, T. Rodriguez (200/94; N, P/O, BP, BF, BA); Badajoz, Facultad
de Ciencias Biologicas, pinar, 7-IV-1994, T. Rodriguez (192/94; N, P/O, BP, BF, BA).
Meérida, cerro Carija, 16-IV-1994, T. Rodriguez (233/94; N, P/O, BP, BF, BA).

Spartium L.—S. junceum L. BA: Aldea de Pallares, 5-1V-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (305/94; N, P/O, BP, BF, BA); Badajoz, calizas, ctra. a Caceres, 10-IV-1994,
A. Ortega (203/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 28-IV-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (259/94; N, P/O, BP, BF, BA).

TriFoLium L—T. angustifolium L. BA: Bienvenida, estacion de ferrocarril, 5-IV-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (292/94; N, P/O, BP, BF, BA); Fuente del Maestre, rio Guadajira,
26-1V-1994, T. Rodriguez (250/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Caiamero, cerro del Castillo,
25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (319/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. arvense L. BA:
Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, eucaliptal, restaurante San Isidro, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (108/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Cafiaveral, entre Cafaveral y
Arco, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (131/94; N, P/O, BP, BF, BA); a 3 km de
Talavan, ctra. Hinojal-Talavan, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (134/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—T. bocconei Savi. CC: Romangordo-Higuera, alcornocal, 16-VI-1993, F. Gallardo
& R. Tormo (751/93; P/O, BP, BF, BA).—T. campestre Schreber. BA: La Morera, 15-111-
1994, T. Rodriguez (84/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla,
eucaliptal, restaurante San Isidro, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (102/94; N, P/O,
BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 11-11I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez &
S. Ramos (50/94; N, P/O, BP, BF, BA).-T. cernuum Brot. CC: Autovia de Extremadura,
km 272, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (187/94; N, P/O, BP, BF, BA); de Cafiamero
al cruce con la ctra. de Guadalupe, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (321/94; N, P/O,
BP, BF, BA); Serrejon, olivar, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (265/94; N, P/O, BP,
BF, BA).—T. cherleri L. BA: Ribera de Aljucén, junto al cruce de Las Navas de Santiago,
19-IV-1994, T. Rodriguez (236/94; N, P/O, BP, BF, BA); Nogales, 16-1V-1994,
T. Rodriguez, J.M. Marchena & J. Acosta (225/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz,
embalse de Arrocampo, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (166/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—T. dubium Sibth. BA: Barcarrota, rio Alcarrache, 7-VI-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (362/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Autovia de Extremadura, km 272, 4-1V-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (188/94; N, P/O); Piornal, 2 km en direccion al valle del
Jerte, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (276/94; N, P/O, BP, BF, BA); Serrejon, oli-
var, 28-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (268/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. fragiferum L.
BA: Valuengo, embalse de Valuengo, 7-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (360/94; N,
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P/O, BP, BF, BA).—T. gemellum Pourr. ex Willd. BA: Ctra. San Rafael de Olivenza-pantano
de Piedra Aguda, 22-1V-1994, T. Rodriguez (248/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villafranca de
los Barros, ctra. de Sevilla, eucaliptal, restaurante San Isidro, 17-I11I-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (104/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. glomeratum L. BA: La Parra, camino de la
fuente, 16-1V-1994, T. Rodriguez, J.M. Marchena & J. Acosta (223/94; N, P/O, BP, BF,
BA); Valencia de las Torres, 28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (151/94; N, P/O, BP,
BF, BA). CC: Saucedilla, salida hacia Serrejon, 4-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(172/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. isthmocarpum Brot. BA: Ctra. San Rafael de Olivenza-
pantano de Piedra Aguda, 22-1V-1994, T. Rodriguez (246/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
Casatejada, cruce a Serrejon, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (174/94; N, P/O, BP,
BF, BA); Saucedilla, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (170/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—T. lappaceum L. BA: Entre Zafra y Usagre, km 93-94, 5-IV-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (287/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Saucedilla, 28-IV-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (262/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. ligusticum Balbis ex Loisel. BA: Barcarrota,
rio Alcarrache, 3-VI-1993, A. Ortega & T. Ruiz (515/93; P/O, BP, BF, BA). CC: Hoyos, 28-
V-1993, J.A. Devesa & F. Vazquez (474/94; P/O, BP, BF, BA).—T. mutabile Portensch. BA:
Arroyo de Hinojales, ctra. Badajoz-Olivenza, 12-IV-1994, T. Rodriguez (220/94; N, P/O,
BP, BF, BA).-T. ochroleucon Hudson. CC: Ctra. Berzocana-Canamero, pr. al puerto de
Berzocana, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (315/94; N, P/O); Castaiiar de Ibor, fuente
de la Cesta, castafiar, 15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (387/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Hervas, entre fuente de San Jerénimo y puerto de Honduras, robledal, 9-VI-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (370/94; N, P/O).—T. pratense L. CC: Berzocana, salida a Cafiamero, 25-V-
1994, A Ortega & T. Rodriguez (312/94; N, P/O, BP, BF, BA); San Martin de Trevejo, cas-
taflar, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (345/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valverde del
Fresno, ctra. a Navasftias, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (336/94; N, P/O, BP, BF,
BA).—T. repens L. BA: Finca Las Veranas, ctra. Barcarrota-Valle de Matamoros, 9-1V-1994,
T. Rodriguez (193/94; N, P/O, BP, BF, BA); Jerez de los Caballeros, pr. hotel Los
Templarios, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (30/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
Serrejon, calizas, 4-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (179/94; N, P/O, BP, BF, BA).
T. resupinatum L. BA: Ribera de Aljucén, junto al cruce de Las Navas de Santiago, 19-1V-
1994, T. Rodriguez (239/94; N, P/O, BP, BF, BA); ctra. San Rafael de Olivenza-pantano de
Piedra Aguda, 22-1V-1994, T. Rodriguez (245/94; N, P/O, BP, BF, BA); CC: Saucedilla, 4-
1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (171/94; N, P/O, BP, BF, BA).-T. scabrum L. BA:
Villafranca de los Barros, ctra. de Sevilla, eucaliptal, restaurante San Isidro, 17-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (105/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de
Arrocampo, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (52/94; N, P/O, BP, BF, BA);
a 3 km de Talavan, ctra. Hinojal-Talavan, 24-I11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (138/94;
N, P/O, BP, BF, BA).—T. spumosum L. BA: Bienvenida, pr. a cruce con la ctra. de Usagre,
28-111-1994, T. Rodriguez & A. Cerrato (161/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. squamosum L.
BA: Ribera de Aljucén, junto al cruce de Las Navas de Santiago, 19-1V-1994, T. Rodriguez
(238/94; N, P/O, BP, BF, BA); Fuente del Maestre, rio Robledilla, 26-1V-1994,
T. Rodriguez (252/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. stellatum L. BA: La Parra, camino de la
fuente, 22-111-1994, T. Rodriguez (124/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona,
cruce con ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(97/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 11-111-1994, A. Ortega,
T. Rodriguez & S. Ramos (51/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. striatum L. BA: Fuente del
Maestre, rio Robledilla, 26-1V-1994, T. Rodriguez (253/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
Canamero, pr. a cruce de la ctra. de Guadalupe, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(322/94; N, P/O, BP, BF, BA); Serrejon, olivar, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(266/94; N, P/O, BP, BF, BA).-T. strictum L. BA: Barcarrota, rio Alcarrache, 3-VI-1993,
A. Ortega & T. Ruiz (520/93; P/O, BP, BF, BA). CC: Logrosan, hacia Zorita, dehesas, 14-
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V-1993, T. Ruiz, F. Agudo, M. Ortega & J. Garcia (346/93; P/O, BP, BF, BA).—T. subterra-
neum subsp. brachycalycinum Katnelson & Morley. BA: Feria, arroyo del Purgatorio, 4-111-
1994, A. Ortega & T. Rodriguez (38/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Matamoros, cerro de
San José, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (25/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz,
embalse de Arrocampo, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (47/94; N, P/O,
BP, BF, BA).-T. suffocatum L. CC: Plasencia, cruce de Montehermoso, 28-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (285/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. tomentosum L. BA: Jerez de
los Caballeros, pr. hotel Los Templarios, 4-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (31/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Almaraz, embalse de Arrocampo, 11-I11-1994, A. Ortega,
T. Rodriguez & S. Ramos (53/94; N, P/O, BP, BF, BA); autovia de Extremadura, km 280,
pr. al rio Burdalo, 11-I1I-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (44/94; N, P/O, BP,
BF, BA).

TRIGONELLA L.—T. monspeliaca L. BA: La Parra, camino de la fuente, 4-111-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (36/94; N, P/O, BP, BF, BA); Los Santos de Maimona, cruce con
ctra. de Sevilla, cerro calizo con pinos, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (100/94; N,
P/O, BP, BF, BA). CC: Valdecaiias del Tajo, ctra. de Almaraz, 11-11I-1994, A. Ortega,
T. Rodriguez & S. Ramos (62/94; N, P/O, BP, BF, BA).—T. polyceratia L. CC: Navalmoral
de la Mata, estacion del ferrocarril, 4-IV-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (186/94; N, P/O,
BP, BF, BA).

TriropION Medikus.—T. tetraphyllum (L.) Fourr. BA: Alconera, Sierra de Alconera, 17-
11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (86/94; N, P/O, BP, BF, BA); Almendral, 11-IV-1994,
A. Ortega (218/94; N); La Roca de la Sierra, 9-IV-1995, T. Rodriguez (7/95; N, P/O, BP,
BF, BA).

ULex L—U. eriocladus C. Vicioso. BA: Ctra. a Alburquerque, entre ermita de Botoa y
Base General Menacho, 26-1-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (3/94; N, P/O, BP, BF, BA);
coto Castillo de Miraflores, ctra. entre Olivenza y Villanueva del Fresno, 17-11-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (8/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Caceres, ctra. Caceres-Badajoz,
km 15, 24-11-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (20/94; N, P/O, BP, BF, BA).—U. minor Roth.
CC: Cruce ctra. Jola-Valencia de Alcantara, 8-X1-1994, T. Rodriguez (410/94; N, P/O, BP,
BF, BA); ctra. a Jola, a 5 km del cruce con la ctra. de Valencia de Alcantara, 8-XI1-1994,
T. Rodriguez (411/94; N, P/O, BP, BF, BA); Valencia de Alcantara, frontera con Portugal,
8-X1-1994, T. Rodriguez (409/94; N, P/O, BP, BF, BA).

Vicia L—V. benghalensis L. BA: De Alconera a Burguillos del Cerro, 3-1V-1993,
T. Ruiz & A. Ortega (583/93; N, BF, BA); Alburquerque, 26-111-1993, A. Ortega &
S. Ramos (841/93; N, P/O, BP, BF, BA); ibidem, Sierra del Puerto del Centinela, 22-1V-
1993, A. Ortega & P. Rodriguez (146/93; N, BP); Badajoz, Facultad de Ciencias, 1-IV-1993,
A. Ortega & S. Ramos (843/93; N); cruce Maguilla-Berlanga, 5-IV-1994, A. Ortega &
T. Rodriguez (304/94; N, BF, BA); Salvatierra de los Barros, 15-1V-1993, J.A. Devesa,
A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (66/93; N, P/O, BP, BF, BA); prox. a Santa Amalia,
18-111-1993, G. Buzo, R. Martin & A. Ortega (840/93; N, BF,BA). CC: Aliseda, 22-IV-
1993, A. Ortega & T. Rodriguez (153/93; N, BF, BA); Jaraicejo, 7-V-1993, A. Ortega,
S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (244/93; N, BF, BA); Pozuelo de Zarzon,
Sierra de Gata, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (416/93; N, P/O, BP, BF, BA);
Romangordo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo
(276/93; N); Torrejon El Rubio, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas &
P.J. Parejo (219/93; N).—V. cracca subsp. tenuifolia (Roth) Gaudin. BA: Tentudia, 9-VI-
1993, A. Ortega & T. Ruiz (634/93; N, P/O, BF, BA). CC: Ctra. Berzocana-Cafiamero, 25-
V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (317/94; N, BF, BA); San Martin de Trevejo, 2-VI-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (339/94; N, BF, BA); Santibaiiez El Alto, 21-V-1993, A. Ortega
& S. Ramos (429/93; N, P/O, BP, BF, BA).—V. disperma DC. BA: Alburquerque, 26-1I1-
1993, A. Ortega & S. Ramos (842/93; N, P/O); Barcarrota, rio Alcarrache, 3-VI-1993,
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A. Ortega & T. Ruiz (536/93; N, P/O, BP, BF, BA); Valle de Santa Ana, 31-111-1993,
A. Ortega & S. Ramos (844/93; N). CC: Aliseda, 22-1V-1993. A. Ortega & T. Rodriguez
(154/93; N, BF, BA); ctra. Berzocana-Cafiamero, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(316/94; N, P/O); Monfragiie, rio Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez,
M. Rodas & P.J. Parejo (253/93; N, BF, BA); Sierra de San Pedro, Ribera del Sotillo, 22-1V-
1993, A. Ortega & T. Rodriguez (155/93; N, BF, BA); Romangordo, cerca de la ctra. nacio-
nal, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (278/93; N, P/O,
BF, BA); Santibafiez El Alto, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (425/93; N, BF, BA);
Serrejon, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (267/94; N, BF, BA); cerca de Valdecanas
del Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (232/93; N,
BF, BA).—V. hirsuta (L.) S.F. Gray. BA: Cerca del Monasterio de Tentudia, 16-IV-1993,
J.A. Devesa, A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (67/93; N, P/O, BP, BF, BA). CC:
Bafios de Montemayor, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (366/94; N, BF, BA);
Guadalupe, 15-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (383/94; N, BF, BA); Santibafiez El
Alto, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (426/93; N, P/O, BP, BF, BA); Villasbuenas de
Gata, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (420/93; N, BF, BA); del cruce de Villasbuenas
de Gata-Hernéan Pérez al embalse de Borbollon, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos, (423/93;
N, P/O, BP, BF, BA).—V. lutea L. subsp. lutea. BA: Badajoz, Arroyo de Hinojales, 15-1V-
1993, A. Ortega & S. Ramos (847/93; N, BF); Badajoz, Facultad de Ciencias, 2-11-1993,
A. Ortega (845/93; N, P/O, BP, BF, BA); de Calera de Ledn a Tentudia, 30-I111-1993,
A. Ortega & S. Ramos (846/93; N, BF, BA); valle de la Serena, 23-IV-1993, T. Ruiz,
R. Tormo, A. Gallego & F. Monge (72/93; N, BF, BA). CC: Ctra. Aliseda-Alburquerque,
22-1V-1993, A. Ortega & P. Rodriguez (848/93; N, BF, BA); Almaraz, embalse de
Arrocampo, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (49/94; N, BF, BA); Monroy,
7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Herndndez, M. Rodas & P.J. Parejo (258/93; N, BF,
BA); Plasencia, cruce hacia Montehermoso, 28-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (281/94;
N, BF, BA); Santibanez El Alto, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (427/93; N, BF, BA);
cerca de Valdecanas del Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas &
P.J. Parejo (230/93; N, P/O, BP, BF, BA); del cruce de Villasbuenas de Gata-Hernan Pérez
al embalse de Borbollon, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (421/93; N, BF, BA).—V. lutea
subsp. vestita (Boiss.) Rouy. BA: Ribera de Badajoz, ctra. Badajoz-Olivenza, 31-V-1993,
A. Ortega (514/93; P/O, BF, BA). CC: Saucedilla, 4-1V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez
(169/94; N, P/O, BP, BF, BA).—V. parviflora Cav. BA: Llerena, Trasierra, 9-VI-1993,
A. Ortega & T. Ruiz (610/93; N, P/O, BP, BF, BA); cruce Maguilla-Berlanga, 5-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (303/94; N, BF, BA); Usagre, Ribera de Usagre, 5-1V-1994,
A. Ortega & T. Rodriguez (288/94; N, BF, BA). CC: Sierra de San Pedro, cruce ctra.
Badajoz-Céceres y Aliseda, 31-V-1993, A. Ortega (513/93; N, P/O, BP, BF, BA);
Santibafiez El Alto, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (424/93; N, P/O, BP, BF, BA); entre
Valverde del Fresno y Navasfrias, 2-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (337/94; N, BF,
BA); de Villasbuenas de Gata a Hernan Pérez, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (419/93;
N, BF, BA).—V. peregrina L. BA: Villafranca de los Barros, 11-IV-1994, A. Ortega (215/94;
N, P/O, BP, BF, BA); entre Zafra y Los Santos de Maimona, 16-1V-1993, J.A. Devesa,
A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (57/93; N, P/O, BP, BF, BA).—V. pubescens (DC.)
Link. BA: Valle de Matamoros, 7-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (361/94; P/O, BF,
BA).—V. sativa subsp. nigra (L.) Ehrh. BA: Alburquerque, Sierra del Puerto del Centinela,
26-111-1993, A. Ortega & S. Ramos (852/93; N); Tentudia, 9-VI-1993, A. Ortega & T. Ruiz
(633/93; N, BF, BA); Villar del Rey, Sierra del Puerto del Centinela, 22-IV-1993, A. Ortega
& S. Ramos (147/93; N, BF, BA); rio Zapaton, ctra. Aliseda-Alburquerque, 22-1V-1993,
A. Ortega & P. Rodriguez (151/93; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Sierra de Gata, Ribera de
Gata, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (417/93; N, BF, BA); Las Huertas, cerca de
Valencia de Alcéantara, 14-111-1994, A. Ortega & S. Ramos (73/94; N, BF, BA); Monfragiie,
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rio Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (252/93; N,
BF, BA); Sierra de San Pedro, 22-1V-1993, A. Ortega (149/93; N, BF, BA); Santibafiez
El Alto, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (428/93; N, P/O, BP, BF, BA); puerto
de Tornavacas, 9-VI-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (374/94; N, BF, BA); cerca de
Valdecanas del Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo
(231/93; N, P/O, BP, BF, BA); del cruce de Villasbuenas de Gata-Hernan Pérez al embalse
de Borbollon, 21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (422/93; N, BF, BA).—V. sativa L. subsp.
sativa. BA: Alburquerque, 26-111-1993, A. Ortega, P. Rodriguez & S. Ramos (849/93; N,
BF, BA); entre Alconera y La Lapa, 16-1V-1993, J.A. Devesa, A. Fernandez, P. Moreno &
A. Ortega (851/93; N, BF, BA); Barcarrota, 31-II1-1993, A. Ortega, P. Rodriguez &
S. Ramos (850/93; N, BF, BA); cerca de San Francisco de Olivenza, 17-11-1994, A. Ortega
& T. Rodriguez (6/94; N, P/O, BP, BF, BA); Villar del Rey, presa de la Pefia del Aguila,
22-1V-1993, A. Ortega & P. Rodriguez (145/93; N, P/O; BF, BA). CC: Autovia de Extre-
madura, km 264, 24-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (143/94; N, P/O, BP, BF, BA);
Monfragiie, rio Tajo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo
(251/93; N); cerca de Romangordo, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez,
M. Rodas & P.J. Parejo (277/93; N); Serrejon, 11-111-1994, A. Ortega, T. Rodriguez &
S. Ramos (54/94; N, P/O, BP, BF, BA); Torrejon el Rubio, 7-V-1993, A. Ortega, S. Ramos,
F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (220/93; N).—V. vicioides (Desf.) Coutinho. BA:
Alconera, Sierra de Alconera, 17-111-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (90/94; N, BF, BA);
La Lapa, entre Alconera y La Lapa, Sierra de Alconera, 16-1V-1993, J.A. Devesa,
A. Fernandez, P. Moreno & A. Ortega (50/93; N, P/O, BP, BF, BA); Mérida, cerro Carija,
19-1V-1994, T. Rodriguez (231/94; N, P/O, BP, BF, BA). CC: Valdecaiias del Tajo, 11-11I-
1994, A. Ortega, T. Rodriguez & S. Ramos (63/94; N, P/O, BP, BF, BA).—V. villosa subsp.
eriocarpa (Hausskn.) P.W. Ball. BA: Badajoz, Facultad de Econémicas, 19-111-1993,
A. Ortega (853/93; N, BF, BA); Badajoz, finca de Las Arenosas, 15-1V-1993, A. Ortega &
S. Ramos (855/93; N, P/O, BP, BF, BA); arroyo de San Gabriel, 15-IV-1993, A. Ortega
& S. Ramos (854/93; N, P/O, BP).—V. villosa Roth subsp. varia (Host) Corb. BA: Salvatierra
de los Barros, 9-VI-1993, A. Ortega & T. Ruiz (607/93; N, BF, BA). CC: Cafamero, rio
Ruecas, 25-V-1994, A. Ortega & T. Rodriguez (320/94; BF, BA); Las Huertas, cerca de
Valencia de Alcantara, 14-111-1994, A. Ortega & S. Ramos (72/94; N, BF, BA); Moraleja,
21-V-1993, A. Ortega & S. Ramos (418/93; N, P/O, BP, BF, BA); Romangordo, 7-V-1993,
A. Ortega, S. Ramos, F. Hernandez, M. Rodas & P.J. Parejo (275/93; N, BF, BA); Torre de
Don Miguel, Sierra de Gata, 30-VI-1993, A. Ortega & S. Ramos (786/93; N, P/O, BP,
BF, BA).
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