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Las flores grandes son mas visitadas por los
polinizadores y ayudan a incrementar el éxito *
reproductivo de la planta. Sin embargo, también
acarreé}} mayores costes de construccién y
mantenimiento, y. pued§n atraer a mas animales
antagonistas. El tamafio de la flor esta sometldo
por tanto, a un conflicto selectivo, dak

ventajas reproductivas pueden que

por la disponibilidad de recursos eneln
interaccion con los herbivoros. Analizamos aqui
laimportancia del tamafio de las flores y sus
consecuencias evolutivas en las jaras,

un grupo de arbustos que viven

en ambientes mediterraneos.

Las flores de la jara pringosa
son las mas grandes de todas
las cistaceas mediterraneas
(foto: Manuel Ribeiro / 123RF).




JARAS tamar

Las cuatro espe-

cies de jaras me-
[ diterraneas estu-
| diadas en el pre-
sente articulo.
1, Jara pringosa
(Cistus ladani-
fer). 2. Jara blan-
ca (Cistus albi-
dus). 3. Jaraes-
tepa (Cistus lauri-
folius). 4. Jara
del diablo (Hali-
mium atriplicifo-
lium). Mientras
que las dos pri-
meras son muy
frecuentes en sus
respectivos sus-
tratos, la jara es-
tepa crece en las
regiones mas fri-
as del rango de
distribucion de
las cistaceasy la
jara del diablo se
distribuye por
las zonas semia-
ridas (foto 1: Jo-
seba del Villar;
foto 4: José Ju-
lian Rico).

as plantas polinizadas por animales
(zo6filas) tienen flores muy variadas
en cuanto a color, forma, disefio, aro-
ma, nimero y tamafo. De hecho, se
. les confiere a los polinizadores un pa-
pel muy relevante en la evolucién de la variabi-
lidad floral (1-3). Esta afirmacién se apoya en
el hecho de que las plantas zoéfilas dependen
de los polinizadores para reproducirse y son las
flores las estructuras que hacen posible dicha
interaccién. Las flores atraen a los polinizado-
res y confirman la eleccién ofreciéndoles re-
compensas energéticas y nutritivas a quienes
favorecen su reproduccién transfiriendo el po-
len entre distintas plantas. Por tanto, los polini-
zadores ejercen una intensa seleccién sobre
los rasgos de las flores de aquellas especies
que visitan.

El tamafio de la flor es un rasgo estrechamen-
te ligado con la atraccién de los polinizadores,
ya que aquellas més grandes son detectadas
con mayor facilidad y ofrecen abundantes re-
cursos, como polen y néctar (4). Asi pues, el ta-
mafio de la flor favorece la dispersién y la depo-
sicién del polen, lo que incrementa tanto el éxi-
to masculino como el femenino (5). Este hecho
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favorece una seleccion mediada por los polini-
zadores hacia un mayor tamafio de las flores (6,
7). Los procesos de diversificacién del tamafio
floral estdn acoplados a una variacién genética
heredable (8). Pero, si los polinizadores ejercen
presion selectiva en contra de las flores peque-
fias y el tamafio floral es heredable, épor qué
entonces se mantiene la variabilidad en el ta-
mafio y las flores pequefias aun persisten en
numerosas especies y poblaciones?

Candance Galen, de la Universidad de Mi-
ssouri, detall6 que la evolucién del tamario flo-
ral desde la Unica perspectiva de la poliniza-
cién es excesivamente reduccionista y se debe
contemplar mas como un proceso complejo en
el que intervienen, no sélo los polinizadores, si-
no también parésitos y depredadores, asi como
numerosos factores del ambiente abiético de la
planta. En este sentido, Galen postulé las hipé-
tesis de “costes de recursos” y “escape de los
enemigos” para explicar la variabilidad en este
rasgo y desentrafiar por qué las flores menos
vistosas pueden verse favorecidas y compen-
sar su escaso atractivo para los polinizadores
mediante una reduccién en los costes y una
menor visibilidad para sus enemigos (9).
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Las flores requieren una considerable inver-
sién de recursos (10, 11): agua, carbono y
otros nutrientes son necesarios para aumentar
la atraccién y la recompensa de los polinizado-
res, pero también para mantenerse funcional-
mente activas mientras estén abiertas. Un
principio fundamental en la economia de los re-
cursos de las plantas es que los costes directos
de produccién y mantenimiento se traducen en
costes indirectos (12), es decir, en efectos ne-
gativos sobre otras funciones como, por ejem-
plo, el rendimiento reproductivo. En conse-
cuencia, ciertos factores abiéticos, como el es-
trés hidrico, pueden imponer limites al tamafio
de las flores (9).

Ademas, las plantas con flores més grandes
tienen que lidiar con costes adicionales im-
puestos por animales antagonistas, como para-
sitos, depredadores de semillas, herbivoros y
ladrones de néctar, que obtienen recompensas
sin ofrecer beneficios a la polinizacién (9). Por

ejemplo, los herbivoros florales (florivoros) cau-
san dafios a las flores abiertas en cualquiera de
sus estructuras: pétalos, sépalos u 6rganos se-
xuales (13). El consiguiente consumo y degra-
dacién de las flores puede reducir el éxito re-
productivo de la planta debido a una menor ge-
neracién de frutos y semillas, ya sea por su
menor atractivo para los polinizadores o por el
consumo directo de gametos viables (13).

En conclusién, el conjunto de costes que im-
plica el tamafio de la flor puede ser un impor-
tante factor selectivo sobre este rasgo. En con-
creto, los costes directos asociados al uso del
agua y el carbono pueden reducir el tamafio de
las flores (9, 10). Por otro lado, los florivoros
también ejercen presiones selectivas sobre el
tamafio floral (13). Asi que la variacién en este
rasgo podria mantenerse por el hecho de que
los beneficios obtenidos por atraer polinizado-
res pueden verse contrarrestados por un incre-
mento de los costes.
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Arriba, jara prin-
gosa polinizada
por un diptero
del género Eris-
talis, que imita
ensuaspectoa
las abejas. Las ja-
ras son especies
generalistas visi-
tadas por una
amplia variedad
| de insectos poli-
| nizadores de los
que dependen
‘ exclusivamente
para la disper-
sion del poleny
la posterior pro-
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Flores grandes en un ambiente
mediterraneo

El ecosistema mediterraneo se caracteriza por
un clima muy estacional y dos aspectos clave,
ambos muy limitantes para la vida de las plan-
tas: un periodo de sequfa en verano, cuando las
temperaturas son mas calidas, y un periodo frio,
bastante intenso en las regiones mas continenta-
les, durante el invierno (14). Asi pues, las estra-
tegias para la conservacion y el uso eficiente del
agua juegan un papel clave en estos ambientes
(15). La produccién de flores implica un gasto in-
herente de agua pero, ademas, cuando se expo-
nen a altas temperaturas, aumentan los costes
de mantenimiento debido a dos funciones como
la transpiracién y la respiracion (11). El déficit hi-
drico puede impedir la termorregulacién que mu-
chos tejidos bioldgicos obtienen mediante la
transpiracion, por lo que, conjuntamente, el calor
y la sequia pueden dafiar a las flores y al proceso
que contribuye a la produccién de frutos y semi-
llas viables (16).

Como consecuencia, las con-
diciones estresantes de un am-
biente céalido y seco imponen
limites selectivos al tamafo
floral, otorgando ciertas venta-
jas potenciales a las flores pe-
quefias, al menos en el uso de
los recursos hidricos (16). La inusual aparicion de
plantas con flores grandes en ambientes secos
suele llevar asociadas adaptaciones para preve-
nir el sobrecalentamiento y una excesiva pérdida
de agua, como, por ejemplo, una floracién noc-
turna, muy bien estudiada en cactus de zonas
desérticas que son polinizados por murciélagos.
Asimismo, la longevidad floral, que permite ajus-
tar el balance entre polinizacién y costes de
mantenimiento de las flores, suele ser efimera
en estos ambientes (17, 18). Por tanto, la presen-
cia de flores grandes contrasta con la falta de
agua y los costes necesarios para producirlas, lo
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cual favoreceria a las flores pequefias en estos
ambientes (9, 16).

Sin embargo, algunas plantas comunes en la
regién mediterranea, como las jaras (géneros
Cistus y Halimium), tienen flores muy grandes.
De hecho, la jara pringosa (Cistus ladanifer) es la
especie con mayores flores dentro de la familia
de las Cistaceas, ya que pueden superar los 10
centimetros de didmetro (19). Tanto es asi, que
incluso figuran entre las mas grandes de todo el
ecosistema mediterraneo, junto con peonias,
adelfas y alcaparros. Las flores de las cistaceas,
de pétalos amarillos, blancos o rosados, son her-
mafroditas, predominantemente auto-incompati-
bles y generalistas, por lo que dependen de un
alto espectro de insectos polinizadores (20). En
conjunto, las especies con flores de mayor tama-
fio conforman un sistema de estudio ideal para
analizar las consecuencias de este rasgo en un
entorno mediterraneo y las presiones selectivas
implicadas.

| as condiciones estresantes de un
ambiente calido y seco imponen
limites selectivos al tamano floral.

A lo largo de un estudio de cuatro afos, eva-
luamos los costes y los beneficios del tamafio de
las flores y sus consecuencias evolutivas en un
total de cuatro especies de cistaceas (véase re-
cuadro de la pagina siguiente). Examinamos las
hipétesis de Galen respecto a los costes ecoldgi-
cos asociados a la florivorfa y a la inversién de re-
cursos en un sistema con flores grandes en un
ambiente calido y seco. Analizamos las interac-
ciones planta-animal a través de la relacién del
tamafio floral con la tasa de visitas de polinizado-
res y la presencia de florivoros. Asimismo, esti-
mamos la limitacién de polen y la seleccion feno-
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tipica sobre este rasgo a través del
éxito reproductivo femenino y mas-
culino. Relacionamos, ademas, el
tamafio de las flores y la tempera-
tura del aire con las tasas de respi-
racién y transpiracién en las corolas
y si dichas tasas acarrean costes in-
directos en términos de produccién
de frutos y semillas.

Ventajas de las flores
grandes

En nuestro estudio comprobamos
que las flores grandes se ven re-
compensadas por la visita de un
mayor nimero de polinizadores:
abejas, abejorros, avispas, escara-
bajos y moscas de diferentes tamarios (21). La
consecuencia directa de esta interaccién es un
beneficio doble, con ventajas para ambos sexos
ya que, recordemos, estas flores son hermafrodi-
tas: por un lado, favorece una alta produccién de
frutos y semillas, superior al 80%, y, por otro, las
flores contienen una elevada cantidad de granos
de polen, lo que favorece considerablemente su
dispersion (21-23).

La abundancia de insectos que visitan las flo-
res y, por consiguiente, la alta produccién de fru-
tos y semillas, significa que hay polen en canti-
dad y calidad para que sea depositado sobre los
estigmas. De hecho, se redujo experimentalmen-
te el tamafio de algunas flores y también produ-
jeron altos porcentajes de frutos y semillas (21,
23). Por lo tanto, una de las principales ventajas
del tamafio de las flores es que el nimero de vi-
sitas enseguida es suficiente para fertilizar todos
los évulos y alcanzar un alto éxito reproductivo.

Sin embargo, la limitacién de polen es un fené-
meno habitual en las jaras y aqui es donde en-
tran en juego las flores mas grandes (22, 24). La
variabilidad en el tamafio floral adopta un papel
importante al relacionarse significativamente
con la atraccién de los polinizadores, de modo
que las flores de mayor tamafo reciben mas visi-
tas (22, 23). Ademas, el tamarfio de la flor estd
estrecha y positivamente relacionado con el nu-
mero de évulos (20). Las flores de menor tamafio
no sélo producen menos semillas por ser mas pe-
quefias, sino que reciben menos polen. Aunque
haya abundantes y variados insectos, las visitas
disminuyen frente a las flores més grandes y no
son suficientes para fecundar todos los 6vulos.
En un escenario de flores pequefias, menos poli-
nizadores y escasez de polen, se produce una se-
leccién que favorece a las flores de mayor tama-
fio. Asi, la produccién de frutos y semillas puede
verse alin mas beneficiada a través de un incre-
mento diferencial de la descendencia hacia flo-
res mas grandes (22).

d

matorral pere

Jara blanca (Cistus albidus)
Arbusto de 40-100 cm de altura que habita en sue-
los secos y calcéreos de las areas occidentales de
la region mediterranea. Florece entre febreroy
abril. Cada planta produce numerosas flores rosa-
das de 4 a 6 cm de diametro que son polinizadas
predominantemente por abejas y escarabajos.
Los frutos son cépsulas de 7-13 mm y contienen
unas 100 semillas.

Jara pringosa (Cistus ladanifer)
Arbusto de 100-250 cm de altura que crece en sue-
los secos y &cidos de la regiéon mediterranea occi-
dental. Florece de marzo a junio y produce muchas
flores blancas, solitarias, de entre 7y 11 cm de dia-
metro, a menudo con una macula purptrea en la
base de los pétalos. Las flores son las mas grandes
de la familia de las Cistaceas y son principalmente
polinizadas por abejas, moscas y escarabajos. Los
frutos contienen un variable nimero de valvas (5-
12) y semillas (300-1.200).

Jara estepa (Cistus laurifolius)
Arbusto de entre 100 y 200 cm de altura con cepa le-
fiosa que vive en suelos pedregosos, frescos y aci-
dos en zonas de montana alrededor del Mediterra-
neo, especialmente en la parte oriental. Florece en-
tre mayo y junio, con inflorescencias de hasta 9 flo-
res blancas, de unos 5-6 cm de didmetro. No hay es-
tudios sobre las estructuras reproductivas de la flor
ni sus polinizadores habituales. Los frutos miden 9-
12 mm de longitud y contienen unas 100 semillas.

Jara del diablo (Halimium atriplicifolium)
Arbusto de hasta 175 centimetros de altura que cre-
ce sobre sustratos siliceos o areniscas de la penin-
sula Ibéricay el norte de Marruecos. Florece entre
abrily julioy sus flores amarillas tienen entre 4y 6
cm de didmetro. A veces tienen una macula rosado-
purplrea en la base de los pétalos. Tampoco hay
estudios publicados sobre la polinizacién de esta
especie. Los frutos son pequefias capsulas de hasta
15 mm de alto y contienen de 50 a 100 semillas.

nnifolio en los bosques esclerofilos. Este
estudio esta basado en las cuatro especies siguientes.

Flor de la jara blan-
ca (Cistus albidus).
Tanto el nombre
vulgar como el cien- Ii
tifico aluden al color

verde blanquecino

de las hojas (foto:

José Julian Rico).
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ARAS tamario de las flores

Las flores gran-
desdelajara
pringosa son mas
susceptibles de
ser consumidas
por insectos flo-
rivoros, como las
hormigas reco-
lectoras de es-
tambres que
aparecenen la
foto de la iz-
quierda, o el es-
carabajo que roe
sus pétalosen la
foto de la dere-
cha. En ambos
€asos se ve
reducida la capa-
cidad de las flo-
res para atraer
polinizadores.
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La relacion positiva entre tamafio de la flor y
abundancia de polinizadores acarrea también
beneficios a la funcién masculina (21, 23). Las
flores mas grandes, ademas de poseer un mayor
ndmero de anteras, dispersan mayores cantida-
des de polen y podrian, en consecuencia, confe-
rir paternidad a un mayor nimero de semillas.
Una hipétesis que no hemos explorado y deberia
apoyarse en analisis genéticos. No obstante, es-
tudios formales han mostrado que existe una se-
leccién mediada por los polinizadores hacia flo-
res mas grandes a través de la dispersién de sus
granos de polen (21, 23).

Inconvenientes de las flores grandes
Pero la produccién de flores grandes y vistosas
requiere una alta inversién de recursos. Las es-
tructuras sexuales (carpelos y estambres) de-
mandan cantidades importantes de nitrégeno y
fésforo, mientras que el perianto (céliz y corola)
requiere una inversion elevada en términos de
carbono (10, 24, 25). Una flor atractiva es cara
de producir: las corolas pueden suponer hasta
una tercera parte de la masa floral y requieren
elevadas inversiones de carbono en compara-
cién con otras especies de pétalos atractivos (10,
25). En concreto, para que la jara pringosa llegue
a generar flores superiores a los 10 centimetros
de didmetro debe hacer una inversién en recur-
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sos hasta cinco veces mayor que otras cistaceas
(1i0;:25):

En términos de agua (evapotranspiracion), los
costes de mantenimiento son también elevados
y se incrementan significativamente en las flores
mas grandes, sobre todo cuando la temperatura
es alta y la humedad escasa (11). Esto significa
que las flores mas grandes no sélo son fisiol6gi-
camente més caras, sino que ademas gastan
mas agua por unidad de superficie que las flores
mas pequefias. Tanto es asf, que las corolas de
jara pringosa alcanzan tasas de transpiracion si-
milares a las de algunos cactus de climas aridos.
Sélo la transpiracién de estas corolas, sin tener
en cuenta el resto de la flor, puede suponer un
total de dos litros de agua durante el periodo de
floracion. A igual superficie, las corolas requieren
mas de la mitad de agua que las hojas, lo cual es
muy llamativo si tenemos en cuenta que las flo-
res sélo duran unas seis horas abiertas (18).

A los costes hidricos se suman los costes de
mantenimiento en términos de carbono (respira-
cién). Las tasas de intercambio neto en los péta-
los son negativas, lo que indica poca o ninguna
produccién fotosintética en comparacién con la
pérdida de carbono por respiracién. Las deman-
das respiratorias de las corolas de jara pringosa
pueden suponer hasta un 64% de la de las hojas
y cuadriplican la demanda de las flores de espe-
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cies de climas frios (11). Sin embargo, las tasas
de respiracioén no son tan altas como las de algu-
nas flores que regulan su temperatura y produ-
cen calor, a expensas del carbono, para mante-
nerse mas calidas que la temperatura ambiente
y atraer asi a los polinizadores (26). A estas de-
mandas de carbono podrian sumarse costes adi-
cionales de la floracién, como la produccién de
néctar y la respiracién de los calices, carpelos y
estambres. Asimismo, el alto gasto de agua po-
dria reducir la produccién fotosintética de las ho-
jas, al inducir un cierre de los estomas y limitar
aun mas la ganancia de carbono.

En general, la asignacién directa de recursos a
la produccién y mantenimiento de las flores im-
pone limites importantes al éxito reproductivo fe-
menino. Esto significa que existen ademas cos-
tes indirectos en términos de frutos y semillas,
detectados en condiciones controladas de polini-
zacién y manipulando experimentalmente el ta-
manfo de las flores (10, 24). La ganancia relativa
de frutos oscil6é entre un 11y un 33% en flores
cuyos pétalos fueron eliminados y la de semillas
entre un 8 y un 16%. El incremento en la produc-
cién de frutos se relacioné ademas con el tama-
fio de la flor: fue mayor tanto en especies como
en individuos de flores méas grandes (10, 24).

Por ultimo, las flores mas grandes también
acarrean costes ecolégicos en términos de flori-

voria (19), lo que supone desventajas adicionales
en términos de produccion de frutos y semillas.
Entre los principales florivoros se encuentran va-
rias especies de hormigas recolectoras de es-
tambres y escarabajos consumidores de pétalos
y polen. A pesar de que el grado de florivoria fue-
ra siempre inferior al 10%, las flores de mayor ta-
manfo tuvieron probabilidades més altas (hasta
del 35%) de ser atacadas (19).

Balance costes-beneficios

y lucha entre sexos

Como hemos visto, el tamafio de las flores de las
jaras se ajusta a un balance entre costes y bene-
ficios. La teorfa de asignacién sexual sugiere que
la seleccién deberia ser mas fuerte a través del
éxito masculino, mientras que el femenino esta
limitado por los recursos ambientales. Aunque
esta generalidad es cuestionable, suele ser el pa-
trén registrado en el caso de las jaras (21-24).
Sin embargo, a pesar de que existe una selec-
cién positiva respecto al tamafio de la flor, basa-
da en la dispersion del polen, los costes deriva-
dos del estrés ambiental en un entorno medite-
rréneo pueden reducir el éxito reproductivo fe-
menino y, en Ultima instancia, imponer ciertos li-
mites a la capacidad de atraccion de las flores
mas grandes (24). De hecho, los elevados costes
relacionados con su mantenimiento pueden aca-
rrean la aparicién de una seleccién estabilizadora
sobre el tamafio a través de la produccién de fru-
tos (22). Esto significa que la limitacién de los re-
cursos se refleja en la cantidad util de polen. De
modo que pequefios incrementos en el tamafo
de la flor van reduciendo la limitacién de polen y
elevan el porcentaje de frutos hasta que, cuando
las flores son ya demasiado grandes, los costes
contrarrestan los beneficios de una alta tasa de
deposicién de polen y decrece la produccién de
frutos.

Cuando ambos sexos tienen diferentes épti-
mos relacionados con el éxito reproductivo, pue-
de darse un conflicto sexual y aparecen rasgos
que tienden al equilibrio. Por tanto, la atraccién a
los polinizadores no siempre conduce a seleccién
sobre el tamano de la flor y la evolucién sobre
este rasgo puede estar limitada por presiones
opuestas que actlian sobre componentes de la
funcién femenina, asociadas a la limitacion de re-
cursos e influidas por el contexto ecolégico. En
términos generales, la variacién en el tamafio de
la flor sigue los patrones impuestos por la selec-
cién a través de la funcién femenina de la esta-
cién anterior, es decir, aumentan de tamafio
cuando hay seleccién positiva y disminuyen

‘cuando es estabilizadora (22). Esto pone de ma-

nifiesto la importancia del sexo femenino, el gé-
nero limitado por los recursos, en la plasticidad y
variabilidad temporal del tamafio de las flores y
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(5) Harder, L.D. y Johnson, S.D. (2005). Adaptative plasticity of floral
display size in animal-pollinated plants. Proceedings of the Royal
Society of London: Biological Series, 272: 2.651-2.657.

(6) Galen, C. (1989). Measuring pollinator-mediated selection on
morphometric floral traits, bumblebees and the alpine sky pilot,
Polemonium viscosum. Evolution, 43: 882-890.

(7) Hodgins, K.A. y Barrett, S.C.H. (2008). Natural selection on floral

en el potencial de amortiguar y modular este ras-
go en las jaras.

En conclusién, a pesar de los beneficios que
pueden reportar las flores grandes, el efecto de
los florivoros y, en especial, el estrés ambiental
del ecosistema mediterrdneo, conllevan unos traits through male and female function in wild populations of

PR 3 g 7 the heterostylous daffodil Narcissus triandrus. Evolution, 62:
costes que pueden limitar dichas ventajas, un as- 1.751-1.763.
pecto importante que delimita la delgada linea (8) Ashman, T.L. y Majestic, C.J. (2006). Genetic constraints on floral

entre el éxito y el fracaso.=
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