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Resumen

Branca LOpez, G. (1981). Origen, evolucién y endemismo en la Seccién Will-
kommia G. Blanca (Gén. Centaurea L.) Actas III Congr. OPTIMA. Anales Jard.
Bot. Madrid 37(2): 607-618.

La Seccién Willkommia G. Blanca nom. nudum ocupa el este-sur de la Peninsula
Ibérica y extremo norte del continente africano (Marruecos, Argelia y Tunez).
Con las evidencias obtenidas del estudio de la taxonomia, fitogeografia y la in-
fluencia de los factores geoldgicos y ecoldgicos, se discute el posible origen de la
Secci6én. Igualmente se examina la importancia de la radiacién adaptativa, deriva
génica, factores geoldgicos, hibridacién y poliploidia en la evolucién de algunos
taxones escogidos.

Abstract

Branca LOpeEz, G. (1981). Origin, evolution and endemism in the Section Will-
kommia G. Blanca (Gen. Centaurea L.) Actas III Congr. OPTIMA. Anales Jard.
Bot. Madrid 37 (2): 607-618 (In Spanish).

The Section Willkommia G. Blanca nom. nudum, haves a relatively restricted distri-
bution in south-eastern Spain and north Africa (Morocco, Algeria and Tunisia).
With the evidence gained from experimental taxonomy; phytogeographical, geolo-
gical and ecological studies, the possible origin of the Section is discussed. The
importance of the adaptative radiation, genetic drift, geological factors, hybridiza-
tion and polyploidy in the evolution of some selected taxa are examined.

INTRODUCCION

Este trabajo forma parte del estudio taxonémico y experimental lleva-
do a cabo en el grupo Centaurea Subsect. Acrocentroides Willk., el cual de-
nominamos provisionalmente Sect. Willkommia G. Blanca. La taxonomia
del grupo, incluido en el Subgénero Acrolophus (Cass.) Dobrocz del género
Centaurea L. (Compositae), sera publicada en breve.

En el marco de dicho estudio se reconocen 15 tixones a nivel especi-
fico; viven casi siempre en comunidades saxicolas o rupicolas y su distri-
bucién a grandes rasgos es la siguiente: Centaurea pinae Pau, C.rouyi Pau,
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C. avilae Pau, C. bombycina Boiss. ex DC., C. jaennesis Degen & Debeaux,
C. carratracensis Lange, C. paui Loscos ex Willk., C. monticola Boiss. ex DC.,
C. citricolor Font Quer, C. Pinnata Pau, C. sagredoi G. Blanca y C. corduben-
sis Font Quer viven en el Este-Sur de la Peninsula Ibérica; C. boissieri
DC. y C. dufourii (Dostal) G. Blanca se encuentran en la Peninsula Ibéri-
ca y Norte de Africa (Marruecos, Argelia y Tunez), y C. pomeliana Batt.
es exclusiva del Norte de Africa (Argelia).

DATOS GEOLOGICOS Y CLIMATICOS DEL AREA OCUPADA POR LA SECCION
WILLKOMMIA

Observando el area de distribucién de la Seccién en su conjunto (Fig.
1, zona rayada) se deduce que en la evolucién de sus tdxones han toma-
do parte factores geoldgicos y climaticos.

Hace tan sélo 20 millones de afios, durante el Mioceno, Europa occi-
dental y Africa estaban separadas por un brazo del antiguo mar de Te-
thys que cubria toda Andalucia hasta el inicio del escudo Hespérico en la
falla de S.* Morena. El 4rea ocupada por la Seccién en la actualidad ha
sido afectada en el pasado por numerosos eventos geoldgicos; asi, a partir
del Mioceno, se inicia una desecacién progresiva del Tethys, el cual que-
da reducido a una serie de lagunas interiores de manera que hace 5
millones de afios, durante el Plioceno, Europa y Africa estaban conecta-
das por numerosos puentes continentales, originados por el levantamiento
de grandes cadenas montafiosas sobre el geosinclinal del Tethys; uno de
estos puentes unia el Este-Sur de la Peninsula Ibérica con Marruecos y
Argelia.

En contraste con el relieve montafioso vetusto del interior del escudo
Hespérico, aparecen durante el Terciario una serie de cadenas montafio-
sas debidas al plegamiento alpino entre las cuales se encuentran las cor-
dilleras Béticas y el Atlas norteafricano. La relativa juventud de estas
cordilleras es manifiesta; asi FONTBOTE (1971) senala que Sierra Nevada
empezé a constituirse como cadena montaiiosa hace 20 millones de aios
durante el Mioceno, llegando a ser un conjunto montafioso netamente
individualizado en el Plioceno, aunque sigue elevandose bien entrado el
Cuaternario. A la vez que se producia dicho levantamiento, el estrecho
de Gibraltar se hundia paulatinamente hasta que, durante el Plioceno, se
produjera de nuevo la separacién de la Peninsula Ibérica del Noroeste
africano. '

La diversidad del relieve originado junto con la complicada reparti-
cién de los terrenos geoldgicos elevados debieron originar un gran nime-
ro de nuevos habitats que serian colonizados selectivamente por las estir-
pes vegetales.

Durante el Cuaternario los mds importantes acontecimientos geolégi-
cos y climéaticos son las glaciaciones, cuyo efecto fue la desaparicién de
gran nimero de especies, mientras que otras se vieron obligadas a emi-
grar hacia condiciones mds mesdfilas; las montanas meridionales de Eu-
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ropa fueron mucho menos afectadas y pudieron actuar de «refugios» para
numerosas plantas. Asi por ejemplo, Sierra Nevada no sufrié los grandes
efectos de los periodos glaciares (FONTBOTE, l.c.) y sélo existen pocas
huellas de glaciarizacion relegadas a las zonas cacuminales.

El relieve asi formado se caracteriza en la actualidad por su gran
tortuosidad que lleva implicita la gran variedad climdtica, la existencia
de bruscos gradientes ecoldgicos que comportan un apelmazamiento de
unidades florales distintas e incluso la mezcla de las mismas. En dichas
zonas las presiones selectivas deben ser muy fuertes, facilitindose la di-
vergencia entre las poblaciones atin en muy cortas distancias,

La diversidad climatica es evidente; asi, AGUILAR & col. (1977) dis-
tinguen hasta 10 tipos climdticos distintos en una zona relativamente re-
ducida que abarca las provincias de Malaga, Granada, Jaén y Almeria:
1) subdesértico arido; 2) subdesértico subirido; 3) mediterrdneo 4rido,
caluroso con veranos secos; 4) mediterraneo semiirido, caluroso y seco;
5) mediterrdneo semidrido, con calor mas moderado y seco, con inviernos
templados; 6) mediterraneo semidrido, con calor moderado y seco, con
inviernos frios; 7) mediterraneo semiarido, calureso y seco, con inviernos
templados; 8) mediterrineo semiarido, con calor moderado y seco;
9) mediterraneo subhiimedo con tendencia continental, y 10) clima de al-
ta montaia.

Si tenemos en cuenta, como ejemplo, que en algunas zonas de la
provincia de Almeria se produce el cambio repentino en altitud entre un
clima de tipo subdesértico subarido y el clima de alta montafia casi sin
solucién de continuidad (lo cual se ve reflejado en la vegetacién), se
deduce claramente la brusquedad de los gradientes ecoldgicos.

Esta diversidad climatica en el drea ocupada por la Secciéon puede
igualmente ponerse de manifiesto mediante los diagramas de GAUSSEN &
BAGNOLS; en la Fig. 2 se representan algunos de los mas significativos.
A las evidencias que se observan en los diagramas hay que afadir el
irregular régimen de lluvias a lo largo de las estaciones y afios.

EL ENDEMISMO EN LA SECCION WILLKOMMIA

Segiin hemos podido comprobar, la brusquedad de los gradientes eco-
légicos en el drea considerada hace que un mismo taxon se encuentre en
unidades fitosociolégicas distintas, a veces muy inespecificas debido a la
mezcla entre ellas. Para BIDAULT (1968) el hecho de que un taxon parti-
cipe en una asociacién vegetal dada es un caricter taxonémico importan-
te y en ocasiones tdxones genéticamente distintos pero morfolégicamente
muy similares son mds ficiles de distinguir teniendo en cuenta su posi-
cién fitosociolgica que sus caracteres morfolégicos. Igualmente GUINO-
CHET (1973: 126) nos dice: «.. les populations par lesquelles une espéce
est représentée dans diverses associations végétales n’ont pas des compo-
sitions génotypiques tout a fait semblables. Bien que, dans la majorité
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Gata (41 m.) 18.6° 122mm.

0
Granada (689m.) 15.2° 446 mm. Guadarrama (1800m.)  6.4°
17170 mm,

Fig. 2—Diagramas climaticos de Gaussen y Bagnols: A, B y C tomados de WALTER &
LIETH (1960); D confeccionado con los datos tomados de Rivas-MARTINEZ (1963); E situa-
cién de las estaciones.
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des cas, les differences doivent étre suffisamment faibles pour n’avoir pas
de répercussions phénotypiques aisément décelables...».

En muchos casos la mezcla de distintos tipos de vegetacién se debe a
fenémenos de inversién de temperatura, tan frecuentes en dreas de topo-
grafia desigual.

Casi todos los tixones de la Seccién viven en el piso montano; si
tenemos en cuenta que los macizos montafiosos en que habitan se en-
cuentran separados por profundos valles e incluso por grandes penillanu-
ras, el aislamiento entre las poblaciones de diferentes macizos es prictica-
mente total; a ésto hay que anadir que el vilano es tan corto que no
resulta funcional, siendo las hormigas, las encargadas de la dispersién de
los aquenios en un area que forzosamente ha de ser reducida. A este
respecto hemos de sefialar que entre otros autores, DAVIS (1971) estu-
diando los esquemas de distribuciéon de los endemismos en Anatolia, ob-
servé que se concentraban en dreas de transicion entre distintas zonas
fitogeograficas y en zonas montanosas donde se mezclan floras de distin-
tas regiones.

Asi pues, la situacién actual es la existencia de gran cantidad de
poblaciones morfolgicamente diferenciadas, que se dan cada una en un
macizo montaiioso particular. En ellas, debido al aislamiento, la deriva
génica y fijacién al azar deben jugar un papel muy importante en la
evolucidn; si a esto anadimos la relativa plasticidad de todos los tixones
y las diferentes presiones de seleccién a que se hallan sometidas sus po-
blaciones consecuencia de la variabilidad topografica, edafica y climética,
es légico pensar en la divergencia entre las poblaciones.

Alguno de estos particulares fue ya comentado por HEYWOOD (1960)
que puso la Seccién como ejemplo de «vicariantes microendémicas», las
cuales son muy comunes en grupos que viven en comunidades saxicolas
o rupicolas y que estin aisladas espacialmente mas que genéticamente;
en los casos mas complejos cada niicleo montafioso tiene sus propios re-
presentantes endémicos del grupo. Por lo tanto, los términos «endémica
local» y «endémica ecolégica» de WULFF (1943) adquieren aqui su pleno
significado.

STEBBINS (1972) estudiando la flora de California, recoge las ideas de
WRIGHT (1931) para el que la estructura mds favorable de una pobla-
cién para la evolucién ripida es la divisién en subpoblaciones mas pe-
quefias; STEBBINS localiza este fendmeno en las zonas ecoténicas semiari-
cas donde se lleva a cabo una especiacién activa (especialmente abun-
dantes en el drea ocupada por la Seccién que estudiamos).

Los tixones que incluimos en la Seccién Willkommia estin muy empa-
rentados con algunos de la Seccién Paniculatae (Hayek) Dostal y filogené-
ticamente se originaron a partir de ellos, como ya indicé ARENES (1951).
Segin este autor, C. paniculata s.l. tiene su origen en la zona denominada
por BRAUN-BLANQUET (1929) como «aralo-caspiana» que abarca las me-
setas de Asia Menor y estepas de la cuenca del Danubio (Hungria y
Rumania) y Rusia meridional hasta Afganistin y desiertos de Mongolia;
desde dicha zona tuvieron lugar migraciones perfectamente datadas que
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aseguraron su amplia reparticién por el viejo contienente. El eslabén de
unién entre las dos Secciones segliin ARENES seria probablemente C. pani-
culata subsp. coerulescens.

Una vez alcanzada la Peninsula Ibérica, las zonas montafiosas origi-
nadas durante el plegamiento alpino debieron constituir zonas de refugio,
en particular durante los periodos glaciares cuaternarios y se comporta-
ron como centros secundarios de dispersién. Esta idea fue ya comentada
por BRAUN-BLANQUET (l.c.), para el cual los tipos paledgenos alcanzaron
esas regiones montafosas, se instalaron y adaptaron a condiciones am-
bientales multiples imputables a la posicion de los macizos, su altitud,
sus pendientes y exposicién; con #l tiempo debieron sufrir oscilaciones
climéaticas que con los factores precedentes han llevado a estos elementos
a ser origen de numerosas lineas divergentes que han conducido a endé-
micas netamente definidas.

De lo anteriormente expuesto se deduce que el lugar de origen de la
Seccién en su conjunto fue la zona formada por el Este-Sur de la Penin-
sula Ibérica y la porcién marroqui-argelina del Norte de Africa que du-
rante el Mioceno se encontraban unidas. En dicho irea debié asentarse
la especie ancestral emparentada con C. paniculata subsp. coerulescens pro-
duciéndose la expansion de la misma en todo ese 4rea, la cual tuvo
lugar antes de la separacién definitiva de Europa y Africa por hundi-
miento del estrecho de Gibraltar (Plioceno).

Debido al gran parecido de las dotaciones cromosémicas de todos los
taxones de la Seccion (véase BLANCA, 1980b), no es posible sefialar uno
de ellos como especie ancestral; por consiguiente hay que pensar que la
especie ancestral tras ocupar ese area de condiciones ambientales tan va-
riadas, se diversificé en unidades mds discretas, que si bien no se puede
asegurar que estuviesen aisladas genéticamente, al menos el aislamiento
espacial debi6 ser eficaz. Asi pues, se produjo lo que FAVARGER & CON-
TANDRIOPOULOS (1961) denominaron «esquizoendemismo». Segiin sefia-
lan dichos autores este proceso se produce por:

a) Aislamiento que da lugar a la diferenciacién: este seria el proceso
que ha tenido lugar considerando las razas que quedaron separadas por
el estrecho de Gibraltar.

b} Diferenciacién que da lugar a la vicarianza: seria el proceso que
ocurrié en cada una de las masas continentales; hay que pensar en la
existencia de un taxon polimorfo, rico en bidtipos y eurioico; la seleccién
ha producido poco a poco distintos biétipos sobre medios diferentes, dan-
do lugar a los taxones actuales estenoicos y mas especializados. Muchas
veces se observan formas intermedias no hibridégenas entre los distintos
tdxones que representan los restos de la poblacién primitiva variable (en
nuestro caso, pueden observarse multitud de estas formas entre las espe-
cies C. boissieri, C. dufourii y C. pinae que son causa de la dificultad exis-
tente en la separacién taxondémica de las mismas). No obstante en este
proceso debi6 actuar también el aislamiento, pues si las diferentes razas
se hubieran podido cruzar libremente, no se habria conseguido la diferen-
ciacidn,
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Dos teorias intentan explicar la génesis de la diferenciacién en las
pequefias poblaciones: la deriva génica y la radiacién adaptativa. En
nuestro caso es dificil senalar la predominancia de uno u otro proceso en
la evolucidén de las razas, ya que como indicamos anteriormente la deriva
génica debe ser un factor importante debido a la existencia de poblacio-
nes pequefias y totalmente aisladas; sin embargo no es posible tampoco
comprender la evolucién del grupo en su conjunto sin el concurso de la
radiacién adaptativa ya que muchos de los tixones viven en medios don-
de la concurrencia es muy baja y pueden observarse modificaciones mor-
folégicas debidas a la adaptacién a un medio particular; asi C. bombycina
(dolomitéfito) tiene convergencia adapllativa con los tixones que viven en
comunidades de Andryalion agardhii Rivas-Martinez 1961; igualmente hay
que pensar con otros taxones adaptados a vivir.en medios severos como
C. carratracensis (serpentinéfito), C. pinnata (gipséfito), etc. Muchos autores
han llamado a estos medios «territorios privilegiados de endemismo» y se
ha insistido mucho en la conservacion de los mismos, a lo cual nos su-
mamos en base a nuestras observaciones en dichos territorios que nos
han llevado incluso al descubrimiento de nuevos taxones (véase BLANCA,
1980a). Como nos dice FAVARGER (1974) si existe un caso donde la dife-
renciacién ecotipica parece ser la uUnica causa del endemismo, es el de
los vegetales que crecen sobre suelos quimicamente mal equilibrados; no
obstante estas zonas actiian muchas veces de «refugios» por la menor
concurrencia de estirpes vegetales; por lo tanto la especializacién ecolégi-
ca de estas plantas ha dado lugar a su aislamiento en pequefias pobla-
ciones donde la deriva génica va a cobrar gran importancia evolutiva
dando lugar a microtaxones que difieren por caracteres «no adaptativos»,
cual es el caso de C. carratracensis que es un serpentinéfito estricto pero
que no presenta ninguna de las modificaciones morfoldgicas debidas a la
serpentinomorfosis.

Otro caso particular interesante es el de C. pinnata; es un gipséfito
que vive en un area muy reducida del SO de la provincia de Zaragoza,
caracterizada por una sequia estival acusada y una pluviometria baja
(Fig. 2, C), en comunidades de cobertura baja; en estas condiciones la
influencia del yeso sobre la vegetacién va a ser maxima (RIVAS MARTI-
NEZ & COSTA, 1970). Hay ademads otro factor a sefialar y es el hecho de
que el irea ocupada por esta especie es una zona donde convergen 3
provincias corolégicas diferentes: Carpetano-Ibérico-Leonesa, Aragonesa y
Castellano-Maestrazgo-Manchega (segin la terminologia de RIVAS MAR-
TINEZ, 1973); por consiguiente C. pinnata coloniza un medio donde las
presiones selectivas son muy fuertes, las cuales pueden haber provocado
la diferenciacién de dicha especie.

A veces es posible adivinar que la diferenciacion puede continuar ac-
tualmente; en este caso hay que hablar de lo que Favarger denominé
«esquizoendemismo incoativo». Asi por ejemplo en C. boissieri subsp. will-
kommii se estd produciendo este fenémeno; es un taxon extremadamente
polimorfo que incluye varios microtixones que han llegado incluso a con-
siderarse como especies distintas; no obstante los caracteres diferenciales
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son minimos y es imposible distinguirlos sin caer en graves errores. Por
otro lado hay que sefalar que el aislamiento entre las poblaciones de
este taxon montano es muy eficaz y estd agudizado actualmente por el
cultivo intensivo y la destruccién del medio natural por el hombre.

El caso de C. avilae resulta también interesante. Vive en los pisos
alpino y subalpino de la Sierra de Gredos (Avila), en un drea disyunta
totalmente de la del resto de los tixones de la Seccién. Su presencia en
este macizo la atribuimos a la influencia de las glaciaciones; posiblemente
durante los periodos interglaciares la especie ancestral pudo ocupar un
drea mas extensa en la Peninsula Ibérica a la que reconocemos en la
actualidad; si tenemos en cuenta que esta especie vive exclusivamente
sobre substrato granitico, tal vez una raza de la especie ancestral se
adapt6 a éste medio; al sobrevenir un nuevo periodo glaciar esta adapta-
cién pudo constituir una «trampa» que impidi6é la migracién del taxon a
condiciones mds mesdfilas; dicho periodo glaciar implicaria la desapari-
cién de esta nueva estirpe en gran parte de su area, aunque en Sierra de
Gredos logré sobrevivir debido a la irregularidad topografica de la misma
y a su ecologia, pues al ser propia de comunidades de Asplenietea rupestris
pudo sobrevivir en estaciones particularmente protegidas sin tener que
soportar la influencia directa de los hielos cuaternarios.

En algunas ocasiones la diferenciacién morfolégica y ecolégica se ha
producido por hibridacién. En California LEWIS (1972) senala la existen-
cia de numerosos ejemplos de hibridos localizados en zonas ecotdnicas y
que dan lugar a neoendemismos; si como resultado de esta hibridacién se
pueden producir razas estables, depende de la disponibilidad de un habi-
tat o nicho ecoldgico diferente al de los padres y al que el hibrido se
adapta y puede llegar a estabilizarse y mantenerse debido a presiones de
seleccién diferentes a las que operan en las poblaciones parentales. En el
caso de C. x beltrani las especies parentales (C. paui y C. dufourii) son
calcicolas, mientras que el hibrido es silicicola.

Un caso mas espectacular desde este mismo punto de vista es el de
C. rowyi, cuyo dimorfismo polinico explica un posible origen hibridégeno
entre dos tixones muy préximos de manera que no se producirfan im-
portantes trastornos en las divisiones celulares, por lo que esta especie ha
podido perdurar al estado diploide (para mayor informacién sobre esta
especie véase BLANCA, 1981).

Hasta ahora hemos hablado del endemismo que no es consecuencia
de un cambio en el numero cromosémico. En el caso de C. citricolor se
ha producido duplicacién del nimero cromosémico (2n = 36 + 1B;
BLANCA, 1980b); segiin los estudios del caritipo parece ser que se trata
de un autopoliploide derivado posiblemente de C. monticola, especie con la
que se encuentra mds emparentada. C. citricolor ocupa un area totalmente
disyunta de la especie parental y coloniza un nicho ecolégico diferente,
ya que mientras que C. monticola vive sobre terrenos margosos calizos, el
tetraploide vive en suelos derivados de la meteorizacién de los granitos.

Tomando como base el esquema propuesto por RICHARDSON (1978)
con las modificaciones pertinentes para adaptarlo a nuestro caso particu-
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lar, podemos resumir el camino evolutivo seguido por los tixones de la
Seccién Willkommia en el siguiente esquema:

ESTABILIZACION

ORIGEN —— |  EXPANSION

DIVERSIFICACION

MIGRACION  y/o ’

——————————& EXTINCION ?
FRAGMENTACION

Nos preocupa el interrogante que hemos colocado en el esquema, so-
bre todo por el hecho de que la extincién de algunos taxones del grupo
puede deberse ante todo a la influencia humana. En efecto, existen mu-
chos de los que sélo conocemos 2 6 3 poblaciones, tales como C. citrico-
lor, C. dufourii subsp. lagascae, C. dufourii subsp. resupinata, C. avilae, C.
pinnata; bastaria una pequena perturbacién de su hédbitat para que algu-
no de estos tixones, adaptados a vivir en unas condiciones precisas, pu-
diera verse abocado a la desaparicién.

Muchos autores se han preocupado en este sentido. Asi WALTERS
(1971) propuso iniciar una serie de actividades encaminadas a la protec-
cién de las endémicas de la flora de Europa. FAVARGER (1976) comenta:
«.. si C’est una espéce endémique qui est détruite, cela represente une
perte irréparable, équivalant a2 un authentique genocide...», e indica que
la proteccién debe extenderse a las microformas endémicas ya que su
desaparicién impediria resolver el problema del origen de las especies
mucho mas comunes.

Por dltimo finalizamos sumandonos a las ideas de STACE (1976) para
el que los datos taxonémicos acumulados deben ser usados en dirigir
programas de conservacién de la diversidad genética de la misma forma
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que los datos ecolégicos se usan para determinar programas de conserva-
cién de la diversidad de los habitats y es necesario el estudio de la
variacién infraespecifica que es la que revela esta diversidad genenca e
indica los caminos evolutivos a una escala comprensible.
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