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1.1. INTRODUCCION AL GENERO
SAXIFRAGA L

1.1.1. Generalidades

El nombre Saxifraga fue tomado por
Linneo del latin (saxi= roca, fragare=
quebrar, romper) debido a que muchas de
sus especies medran en roquedos. El
género Saxifraga L. comprende unas 500
especies, por lo que se trata del género mas
diversificado dentro de la familia. Su
distribucion es predominantemente holéartica,
aunque se han encontrado algunas especies
en Etiopia, Tailandia y a lo largo de los
Andes —desde Ecuador a Tierra de Fuego—.
Para el continente europeo se han estimado
recientemente unas 123 especies (WEBB in
TUTIN & AL. 1993: 437-458), de las cuales
54 se encuentran en la Peninsula {bérica,
segln nuestros datos.

Los medios ecologicos en donde viven
son diversos, desde bosques a roquedos,
asi como prados, turberas, rios, lagunas,
etc. El tipo de sustrato juega un papel de
suma importancia para el crecimiento de
numerosas especies, muchas de ellas son
exclusivamente basdbfilas o acidéfilas. De las
54 especies que crecen en la Peninsula
ibérica aproximadamente la mitad de ellas
son estricta o preferentemente basdbfilas,
mientras que el resto son acidffilas o
indiferentes al sustrato.

Dentro de la familia Saxifragaceae se
inciuyeron antiguamente numerosos
géneros (Ribes, Parnassia, Escallonia) que
hoy en dia suelen separarse en familias
independientes. Aun con elio, la familia
cuenta con al menos 28 géneros, que son
los integrantes de la antigua subfamilia
Saxifragoidea. Actualmente, en la familia se
distinguen dos grupos: uno compuesto por
9 géneros cuyas especies paoseen
placentacion parietal e inflorescencia
racemosa, y ofro compuesto por 19
géneros —al que pertenece Saxifraga—
cuyas especies presentan placentacion
central e inflorescencia cimosa. De todos
ellos, los géneros mas préximos a
Saxifraga son Bergenia, Darmera,
Leptarrhena y Peltoboykinia.

1.1.2. Diversificacion morfolégica

Tanto la estructura floral como el tipo
de fruto son mas bien constantes para
todas las especies del género. La flor
generaimente es de tipo actinomorfo y
consta de 5 pétalos, 5 sépalos, 10
estambres agrupados en 2 verticilos
{(opositisépalos y opositipétalos) y 2
carpelos mas o menos soldados. Aunque
en general el caracter supero o infero del
ovario es constante dentro de cada
subseccion, en ciertos grupos puede variar.
El ovario slperc estad relacionado con
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carpelos mas o menos libres y el infero o
semiinfero con carpelos soldados en toda o
casi toda su longitud, a excepcién de los
largos estilos. Alrededor del ovario se
dispone un disco nectarifero, que en el caso
de las flores con ovario infero ¢ semiinfero
rodea a los estilos.

Los pétalos suelen ser grandes, de
colores vistosos —debido a la polinizacion
predominantemente entoméfila—, y con
frecuencia caracteristicos para ciertas
secciones: en Ciliatae suelen ser amarilios,
en Saxifraga blancos, en Gymnopera
presentan manchas puntiformes rojas y
amarillas.

El polen es de tipo tricolpado, y esta
reunido en tecas cuya dehiscencia es
longitudinal en diversas secciones —incluida
Saxifraga—, ademés en las secciones
Cotylea, Odontophyllae, Trachyphyllum,
Gymnopera, Mesogyne, y algunas especies
de Ciliatae y Cymbalaria, se levantan hacia
arriba alejandose del filamento. Asimismo, el
tipo de polen es caracteristico de cada
seccién y su ornamentacion se corresponde
a 4 tipos principales: reticulado, granular,
finamente estriado y ampliamente estriado.

El fruto es wuna capsula con
dehiscencia longitudinal —en las especies
con los carpelos libres—, 0 con una corta
dehiscencia apical —en las especies con
ovaric semiinfero—, que es adn mas
pequena en las especies con ovario infero.

Los dévulos son anéatropos, y poseen
dos integumentos —a excepcidbn de las
especies de la seccion seccidon Micranthes—.
Las semillas son pequenas (menores de 2
mm) y oblongas; su superficie puede ser lisa
o presentar 3 tipos de ornamentacion:
macropapilas, micropapilas y tubérculos, si
bien en ocasiones las papilas se desarrollan
dentro de una amplia gama de longitudes.

El habito corresponde a plantas
generalmente perennes de tipo camefitico.
No obstante, ciertas especies presentan
habitos caracteristicos en relacién a su

bitipo. Mientras que alguna especie es
anual o bienal (S. tridactylites L. y S.
adscendens L., respectivamente), otras
—pertenecientes a la subseccidn Saxifraga—
son geéfitos, pues presentan unicamente
bulbillos cuando se encuentran en periodos
desfavorables. Otro caso extremo es el de
la monocarpia de S. longifolia Lapeyr., la
cual desarrolla una dOnica roseta durante
todo su ciclo biolbgico.

Las hojas van desde simples a
ternadas, aunque con mayor frecuencia
presentan laminas enteras y lobuladas.

La filotaxia es helicoidal, si bien en las
secciones Opositifoliae y Cymbalaria se
modifica apareciendo entonces hojas en
disposicién opuesta.

Los estomas carecen en todos los
casos de células subsidarias o accesorias
(estomas anomociticos), pero el tipo de
formaciéon proporciona un carécter
taxondmico. En las secciones Micranthes,
irregulares, Gymnopera, Mesogyne,
Cotylea, Cymbalaria, y las subsecciones
Tridactylites y Saxifraga -—ambas
pertenecientes a la seccibn Saxifraga-~, los
esiomas aparecen dispersos pues se
desarrollan irregularmente sobre el envés
foliar. Mientras que en las secciones
Trachyphyllum, Xanthizoon, Ligulatae,
Porphyrion, y la subseccién Holophyllae
(seccibn Saxifraga) el desarrollo de los
eostomas es regular desde la base hacia la
parie superior.

Por otro lado, las especies de ciertas
secciones (Micranthes e Irregulares)
presentan cristales de oxalato célcico,
caracter de cierto valor taxonémico.

Asimismo, la presencia/ausencia y
disposicion de los hidatodos en las hojas
aportan valiosa informacién sistematica. En
las especies de las secciones Micranthes y
Mesogyne —asi como en ciertos taxones de
Ligulatae—, los hidatodos se sitGan en el
margen foliar, mientras que en la seccién
Porphyrion —y algunas especies de la
seccidn Ligulatae— aparecen en dos filas en
ambas caras de la |amina.

Por dltimo, si la planta presenta
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indumento pubescente, esta compuesto por
tricomas simples no muy complejos:
mulitiseriados ¢ uniseriados, y gianduliferos
o no. No obstante, el indumento representa
un caracter propio de cada especie cuyos
estados proporcionan importante informacion
taxonémica.

1.1.3. Cariologia

Tan solo se pueden considerar
fidedignos los nimeros cromosomaticos de
un porcentaje reducido de taxones, siendo
en Europa y Norteamérica méas elevado.
Existe otro amplio grupo cuyos nimeros
cromosoméaticos son confusos 0
sencillamente no se conocen. Por tanto,
recuentos de numercsas especies han de
ser decididamente completados.

Los problemas para conocer
cariolé—gicamente las especies del género
Saxifraga son de diversa indole. Por un lado,
la clara tendencia a agruparse todos los
cromosomas en metafase (FAVARGER
1965: 18) dificulta su recuento,
especialmente cuando el numero es muy
elevado. Por ofro, se ha comprobado la
frecuente aparicion de cromosomas B
(SOLTIS 1983: 1010), los cuales suelen ser
dificiles de distinguir de los cromosomas A
cromosomas. Por ello, reconocidos citélogos
han sido prudentes a la hora de aportar un
nuevo numero cromosomatico o de rechazar
los numerosos recuentos erroneos que aun
hoy se siguen publicando.

Por los datos disponibles que
poseemos, el rango del ndamero
cromosomatico parece ser de n= 5 (5.
tempestiva) a n= ¢.110 {S. androsacea). Sin
embargo, los niumeros gametofiticos mas
frecuentes en el género Saxifraga son n= 13
y n= 14, seguida de otras frecuencias
menores n= 8, n= 10, n= 26 y n= 32. Segln
WEBB (1989: 10), el nimero de base mas
probable es x= 8; dicho autor aduce a 3
razones: se frata del menor nomero
presentado por un amplio grupo de
especies; las especies de la seccién Ciliatae
—las cuales presentan los caracteres mas
primitivos— poseen dicho numero; y los

géneros mas proéximos a Saxifraga (Ribes,
Parnassia, Penthorum) poseen también
dicho ndmero de base.

Dentro de la seccién Saxifraga se ha
encontrado, por el momento, un rango de
n= 10 a n= 99. No obstante, los nimeros
gametofiticos mas frecuentes son n= 32y
n= 33, seguidos muy de cerca de por n=
26, n= 16 y n= 13, en este orden.

Los mecanismos citolégicos de
evolucién del género parecen haber surgido
iniciaimente de una aneuploidia a partir de
x= 8, que condujo a n= 10, n= 11, n= 12,
n= 13 y n= 14 (véase WEBB 1989: 10). A
partir de dicha situacion, debieron tener
lugar fenémenos de poiiploidia que
originaron diferentes grupos.

Existen escasisimos ejemplos
especificos de anlisis de mecanismos
evolutivos. La autopoliploidia parece haber
actuado en S. foliolosa (n= 28) —cuyo
origen seguramente fue S. stelfaris {n=
14)— Asimismo, la alopoliploidia ha sido
explicada en S. nathorsti (n= 26) —cuyos
progenitores parecen haber sido S
aizoides (n= 13} y S. oppositifolia (n= 13)
(véase BOCHER 1983)- vy en S. osloensis
(n= 22) —cuyos progenitores parecen haber
sido S, adscendens (n= 11) y &
tridactylites (n= 11) (véase KNABEN
1954)—. En 5. rhomboidea, se han obtenido
los ndmeros 2n= 20, 38 y 40, lo cual

parece indicar que ha habido una
poliploidia seguida de aneuploidia
decreciente.

1.1.4. Origen y evolucion

Aungue no se han encontrado
saxifragas fosiles —a excepcidon de su
polen—, se siguen aportando continuamente
interesantes argumentos sobre el origen y
evolucién del género Saxifraga. Ya WEBB
(1989: 16) esbozé los caracteres que a su
juicio debiera presentar un hipotético
antepasado, y que nosotros traducimos a
continuacién: "hierba perenne, rizomatosa,
quizé con la base lenosa, con una roseta
basal de hojas y un tallo terminal folioso
que portara pocas flores en una laxa cima
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o panicula. Los pelos glanduliferos serian
multiseriados y las hojas no tendrian ni
hidatodos excretores de calcio ni cristales de
oxalato calcico en las células. Las flores
tendrian ovario slpero con carpelos libres o
unidos solo en la base, los cuales
contendrian évulos con dos integumentos
que maduraran en una testa lisa. El polen
binucleado tendria la superficie reticulada.
La planta seria diploide, probablemente 2n=
16.".

Segun WEBB (1989: 16) las especies
de la seccibn Micranthes —a cual esta
representada en la Peninsula Ibérica por S.
clusiiy S. stellaris— se ajustarian al arquetipo
propuesto debido a su morfologia y tipo de
polen, pero presentan caracteres derivados
tales como la ausencia de hojas en los tallos
fioriferos, cristales de oxalato célcico y
évulos con un solo tegumento. Otro pequeno
grupo de especies de Norteamérica y Japén
—pertenecientes a la seccion Merkianae-
presentan varios caracteres antiguos, pero
poseen otros derivados tales como el habito
de tipo mata y un elevado ndmero de
cromosomas. WEBB (1989: 16) consider6 a
la seccién Ciliatae —distribuida por regiones
frias del hemisferio norte— la mas primitiva
por sus caracteres primitivos y un bajo
numero de cromosomas (2n= 16).

De acuerdo con estas hipétesis, las
especies de la seccién Saxifraga -y en
concreto de la subseccién Triplinervium,
donde se incluye nuestro grupo de estudio—
muesiran numerosos caracteres
considerados como derivados, por lo que ha
de considerarse un grudo de origen reciente.

En cuanto al origen biocgeografico del
género se pueden mencionar
fundamentalmente 3 hip6tesis: 1) wuna
propuesta inicialmente por SYMKIEWIC
(1937) y CAIN (1944) que consideran
Europa como centro de origen, pues es
precisamente en este continente en donde
se encuentran el mayor ndmero de
secciones. Sin embargo, WEBB (1989 16)
rechaza dicha hipdtesis por considerar que
Europa constituye un centro secundario de
diversificacién rapida y que dichos autores
se basan en las clasificaciones de Engler,

quien reconocid un mayor numero de
secciones en Europa, al ser las especies
europeas mejor conocidas. 2) Una segunda
hipotesis propuesta por KAPLAN (1981),
considera como origen del género la regién
denominada "Beringia" —a cual ocupaba el
area del oeste de Norteamérica y este de
Asia—, pues las secciones mas primitivas
se encuentran principalmente en las costas
del Océano Pacifico. 3) Por uitimo, existe
una tercera hipétesis formulada por
STEBBINS (1984), el cual se basé en la
cariologia para proponer el origen artico y
subartico del género, ya que los numeros
cromosomaticos mas bajos se encuentran
en especies distribuidas por latitudes mas
elevadas. WEBB (1989: 17) disiente de
esta tercera hipétesis al considerar son
precisos recuentos de cromosomas mas
fidedignos para sacar conclusiones
generales, ademas de existir excepciones
a la hipétesis de STEBBINS (i.c.).

WEBB (1989: 17) para apoyar la
segunda hipotesis considera los fenémenos
orogénicos acaecidos durante el Mioceno y
los cambios climaticos que aparecieron al
final de ese periodo. Segun esto, varios
géneros (Boykinia, Mitella y Tiarella)
habrian evolucionado en el Mioceno tardio.
Asimismo, la supuesta "protosaxifraga'
pudiera haber evolucionado en areas
especialmente afectadas por ios cambios
mencionados anteriormente, tal y como lo
indican dos subsecciones de la seccion
Micranthes que muestran una distribucién
disyunta entre el este de Norteamérica y
este de Asia. Posteriormente al frio
Plioceno apareci¢ el gélido Pleistoceno, y
con él| las glaciaciones, junto con la
consumada formaciébn de las cordilleras
europeas y del Himalaya. En esta situacion,
las saxifragas en evolucion se encontraron
dos oportunidades para adaptarse a
nuevos medios, los proporcionados por la
tundra en formaciéon al norte y por las
nuevas cadenas montanosas al sur.

1.1.5. Antecedentes para la Peninsula
Ibérica

Ademas de las descripciones
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originales de Linneo, dos obras han marcado
un hito en el conocimiento del género
Saxifraga en la Peninsula |bérica: ENGLER
& IRMSCHER (1916-1919) trataron todas
las especies a nivel mundial y WEBB (1964,
1989) a nivel europeo. Ambos autores
revisaron la delimitacion taxondmica y
consideraron categorias infragenéricas para
todo el género.

No obstante, numerosos autores han
realizado aportaciones al género Saxifraga
de muy diversa indole. Entre todos ellos
caben destacarse: LAPEYROUSE
(1795-1801), STERNBERG (1810, 1822,
1831), WILLKOMM (1874), LUIZET (1910,
1911, 1912, 1913, 1915, 1917, 1918, 1924,
1931), GORNALL (1986, 1987) vy
FERNANDEZ ARECES (1990).

En conjunto, los criterios taxonémicos
se pueden considerar profusamente
abordados en un contexto morfolégico. No
obstante, existen un buen nimero de
incégnitas, en cuanto a la delimitacion
taxondmica de tadxones que crecen en la
Peninsula Ibérica. Por ello, parece necesario
estudiar los grupos naturales més
conflictivos desde un punto de vista
biosistematico.

1.2. INTRODUCCION A LA SERIE
CERATOPHYLLAE (HAW.) S.PAWL.

1.2.1. Antecedentes

Como hemos venido indicando, la Unica
clasificacion completa que existe a nivel
mundial del género Saxifraga sigue siendo
hasta el momento la de ENGLER &
IRMSCHER (1916-1919), quienes incluyeron
las especies consideradas por nosotros enla
seccion Daclyloides (véase la tabla 1.1).

Sin embargo, nuestro punto de partida
para la realizacién de la presente memoria
doctoral coincidi6 en el tiempo con la
sindpsis publicada por WEBB (1987: 229),
por la que aplicé a las especies del género
Saxifraga que crecen en Europa la
clasificacion infragenérica de GORNALL
(1987). La subseccion Triplinervium de la

seccion Saxifraga ha tenido una
diversificacién muy intensa en la Peninsula
ibérica y regiones prdximas. De todas las
que crecen en la Peninsula lbérica, son
precisamente las especies de esta seccién
las mas controvertidas desde un punto de
vista taxondmico; en concreto las que
WEBB (l.c) encuadré en la serie
Ceratophyllae (s.l.) (véase la tabla 1.2).

1.2.2. Caracteristicas generales

A continuaciéon transcribimos,
traducidas, las caracteristicas que WEBB
(1989: 170) considera propias de la
subseccion Triplinervium: "Bienales o
perennes, con frecuencia forman matas o
almohadillas, pero algunas wveces con
habito difusc y con rosetas laxas de hojas
basales. Sin bulbillos, pero algunas
aspecies con yemas axilares en brotes
foliosos durmientes durante el verano.
Hojas de obovadas a reniformes con los
margenes varias veces lobulados o
crenados, o0 bien de linear a lanceoladas
con margenes enteros. Tallos floriferos
terminales, ocasionalmente axilares, que
portan flores solitarias o reunidas en cimas
pequenas o paniculas laxas. Pétalos
blancos © amarillo-verdosos, algunas
veces tefidos o manchados de rojo. Ovario
2/3 infero o mas".

Asimismo, WEBB (l.c.) define ias
caracteristicas de la serie Ceratophyliae
(s..) de la siguiente forma: "Plantas de hoja
perenne. Tallos mas o menos lefosos en la
base, portadores de brotes foliosos que
forman almohadillas densas ¢ bastante
laxas; sin bulbillos ni yemas axilares
durmientes en verano. Hojas lobuladas, con
frecuencia mas bien rigidas y coriaceas,
normalmente menores de 7 cm de longitud
(incluyendo el peciolo), can peciolo mas
largo o aproximadamente igual que la
lamina; normaimente con pelos
glanduliferos muy cortos o glandulas
sésiles. Tallos floriferos terminales o
axilares, portadores de flores en bastantes
cimas compactas. Pétalos blancos. Ovario
infero o aproximadamente",
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Sect. 8. Dactyloides Tausch.

Subset. 1. Holophyliae.
grex 1. Tenellae. Engl. et Irmsch.
S. tenella Wulf,
grex 2. Sedoideae Engl. et Irmsch.
S. sedoides L.
grex 3. Muscoideae Engl. et lrmsch.
S. muscoides All., 8. Fachinii Koch
grex 4. Aphyliae Engl. et Irmsch.
S. aphyila Sternb.
grex 5. Androsaceae Engl. et [rmsch.
S. seguierii Spreng., S. presolanensis Engl., 5.
androsacea L., S. depressa Sternb., S. tridens Jan ex
Engl., S. humilis Engl. et Irmsch., S. coarctata
W.W.Smith
grex 6. Glabellae
S. glabelia Bertol.
Subsect. 2. Eudactyloideae.
grex 7. Axilliflorae Willk.
S. ajugifolia L., S. perdurans Kit.
grex 8. Aquaticae Engl.
S. aquatica Lap.
grex 9. Ceratophyliae Willk.
S. pedemontana All., S. Prostii Sternb., S. geranioides
L., 8. camposii Boiss. et Reut., S. demnatensis Coss., S.
cuneata Willd., 5. portosanctana Boiss., S. maderensis
Don, S. pedatifidg Smith, S. canaliculata Boiss., S,
valentina Willkk., S. trifurcata Schrad., S. vayredana
Luiz.
grex 10. Gemmiferae Willk.
S. conifera Coss. et Durieu, S. hypnoides L., S.
Trabautiana Engl. et Irmscher, S. globulifera Desf., S.
reuteriana Boiss., S. Maweana Bak., S. Rigoi Freyn
grex 11. Caespitosae Engl.
5. caespitosa L., S. adenodes Poepp., S. magelianica
Poir., S. Boussingauftii Brongn., 5. Pavonii Don, S.
sileniflora Sternb., S. lactea Turcz.
grex 12. Exarato—moschatae Engl. et ltmsch.
S. pentadactylis LLapeyr., S. Prostiana (Ser.) Luizet,
S. pubescens Pourr., S. intricata Lap., S. exarata Vill.
S. moschata Wulf., S. hariotii Luiz. et Soulié

-

Tabla 1.1 Sinopsis de la clasificacién a nivel especifico de la seccién Dactyloides deducida y
franscrita de ENGLER & IRMSCHER (1916-1919). De esta clasificacién se han subrayado las
especies consideradas en la presente memoria doctoral.
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Subsect. Xl (1) Saxifraga
*S. granulata L., S. corsica (Ser.) Gren. & Godron, S. haenseleri Boiss. & Reuter,
S. dichotoma Willd., S. carpetana Boiss. & Reuter, S. cintrana Willk., S. bulbifera L.,
S. gemmulosa Boiss., S. bourgeana Boiss. & Reuter, S. biternata Boiss.

Subsect. X1 (2) Triplinervium (Gaudin) Gornall (1987) (Subsect. Eudactyloideae
Engler & irmscher)
Series Xl (2) 1.Gemmiferae (Willk.) S.Pawl. (1866)
. globulifera Desf. (Syn. *S. granatensis Boiss. & Reuter), S. reuteriana Boiss.,
. erioblasta Boiss. & Reuter, S. rigoi Porta, S. conifera Cosson & Durieu,
. continentalis (Engler & Irmscher) D.A.Webb, S. hypnoides L.
Series Xl (2) 2.Cespitosae {(Reichenb.) S.Pawl. (1966)
. rosacea Moench, *S. cespitosa 1., S. pubescens Pourret, S. nevadensis Boiss.,
. cebennensis Rouy & Camus, S. exarata Vill., S. hariotii Luizet & Soulié
Series Xl (2) 3.Axilliflorae (Willk.) S.Pawl. (1966)
*S. praetermissa D.A.Webb, S.wahlenbergii Ball
Series Xl (2) 4.Ceratophyllae (Haw.) S.Pawl. (1966)
S. pedemontana All., S. babiana Diaz & F.Prieto, S. geranioides .., S. moncayensis
D.AWebb, S. vayredana Luizet, S. nervosa Lapeyr., S. pentadactylis Lapeyr., S. fragilis
Schrank, S. camposii Boiss. & Reuter, S, trifurcata Schrader (Syn. *S. ceratophyliae
Dryander), S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engler, S. cuneata Willd.
Series Xl (2) 6.Arachnoideae (Engler & Irmscher} Gornall (1987}

S. petraea L., S. berica (Béguinot) D.A.Webb, *S. arachnoidea Sternb., S. paradoxa
Sternb.

hn LWuLo

Subsect. XI (3).Holophyliae (Engier) Engler & irmscher (1916)
S. androsacea L., S. depressa Sternb., S. italica D.A.Webb, S. seguieri Spregel,

*S. muscoides All., S. fachinii Koch, S. presolanensis Engler, S. sedoides L., S. aphylia
Sternb., S. glabella Bertol., S. tenella Wulfen

Subsect. Xl (4).Tridactylites (Haw.) Gornall (1987}
*S. tridactylites L., S. adscendens L., S. blavii Engler, S. osloensis Knaben

Tabla 1.2 Clasificacion transcrita de WEBB (1987: 229) de las especies europeas de la seccién
Saxifraga L.
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1.3. OBJETIVOS GENERALES DE LA
MEMORIA DOCTORAL

Al iniciar nuestros estudios del género
Saxifraga en la Peninsula Ibérica,
encontramos que ciertos grupos
taxonémicamente complejos precisaban ser
estudiados desde un punto de vista
biosistematico. De todos ellos,
contemplamos la posibilidad de estudiar los
taxones de la antiguamente conocida
seccién Daciyloides (véase la tabla 1.1). Por
entonces, aparecieron las publicaciones de
GORNALL (1987b) y WEBB (1987b), ya
mencionadas en el apartado 1.2.1.

Desde el principio, nuestro propésito fue
que en nuesiro estudio se abarcara a un
grupo natural que incluyera dichos grupos
conflictivos. Por ello, tuvimos que completar
fa clasificacion de WEBB (1987b}) con otros
taxones que aparecen en la de ENGLER &
IRMSCHER (1916) (véase la tabla 1.1}, que
mas tarde consideré WEBB (1989). Como
consecuencia, las especies que se han
tratado en la presente memoria doctoral son,
por orden alfabético —que es el mismo
seguido en todos los capitulos excepto el 7—,
las siguientes:

. babiana
camposii

. canaliculata
cervicornis
cuneata
demnatensis
fragilis

ISRCRCRORG RN

1. Esta especie, que no se reconocia en clasificaciones previas, se ha revelado tras nuestro estudio

como una entidad taxonémica bien delimitada.

2. Especie descrita del norte de Africa —por tanto ausente en WEBB (1987b)— con posterioridad a

ENGLER & IRMSCHER (1916).

S, geranioides
S. intricata

S. kitaibelii

S. losae'

S. luizetiana®

S. maderensis
S. moncayensis
S. pedemontana
5. pentadactylis
S. portosanctana
S. prostii

S. trifurcata

S. vayredana

Entonces, nos propusimos reunir la
mayor cantidad de informacién
biosistematica que delimitara taxones y
ayudara a esclarecer las relaciones de
parentesco entre los mismos. Fruto de ello
son los capitulos que hemos desarrollado
en la presente memoria doctoral.
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2.1. ANTECEDENTES Y OBJETIVOS
2.1.1. Estudios previos

Tanto para definir las categorias
infragenéricas como para delimitar
taxonémicamente las distintas especies deia
serie Ceratophyllae (sl), la fuente de
informacién ha sido fundamentalmente Ila
morfologia.

Después de LINNEO (1753, 1762)
pueden destacarse LAPEYROUSE
(1795-1801) y STERNBERG (1810, 1822,
1831), quienes aportaron nuevos caracteres
para las especies ya conocidas de la serie
Ceratophyllae (s.i) o para las que ellos
mismos describieron como nuevas.
Posteriormente, hemos de mencionar a
WILLKOMM (1874) por su sintesis de las
saxifragas ibéricas y sobre todo a LUIZET
(1910). Este ultimo es el primero que realizd
una revisibn monografica minuciosa de un
grupo natural que incluye las especies

tratadas en ja presente memoria. LUZET
(I.c.) inici6 en este afno una serie de 24
articulos bajo la denominacion "Contribution
a I'étude des Saxifrages du groupe des
Dactyloides Tausch". Durante la aparicion
de dichos articulos, ENGLER &
IRMSCHER (1916) marcaron un hito
dificilmente superable al publicar la Gnica
monografia del género Saxifraga que existe
en la actualidad.

Posteriormente, algunos autores (PAU
1895, 1896; ROTHMALER 1935; LOSA
1950) proporcionaron nuevos caracteres
para los tdxones de este conflictivo grupo.
No obstante, fue WEBB (1964) quien
completd y actualizé6 acertadamente la
clasificacién de la exhaustiva monografia
de ENGLER & IRMSCHER ({l.c.} para las
especies europeas. Comoquiera que las
especies de la serie Ceratophyllae (s.\.) se
distribuyen fundamentalmente en Europa,
las publicaciones de Webb suponen un
importante punto de referencia para el
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conocimiento de dicha serie.

Desde las primeras publicaciones de
Webb, varios autores han ido aportando
numerosos caracteres morfolégicos y
describiendo nuevos taxones. De todos
ellos, cabe destacarse a FERNANDEZ
ARECES (1990), quien abordé
exhaustivamente en su memoria doctoral,
desde un punto de vista morfologico, los
taxones del norte de la Peninsula Ibérica de
la antigua seccién Daclyloides.

2.1.2. Objetivos basicos

Nuestro objetivo ha sido estudiar
comparativamente la morfologia de las
plantas de la serie Ceratophyllae (s.l) en
todas sus partes, tanto si ya fueron
estudiaadas por ofros autores como si no;
en el primer caso se han cotejado nuestros
resultados con los obtenidos anteriormente
por autores previos.

2.2. MATERIALES Y METODOS
2.2.1. Ciclo biologico

Para estudiar el ciclo bioldgico se
observd el desarrollo de las plantas
germinadas y cultivadas en el Jardin
Botanico de Madrid. En concreto, hemos
realizado un seguimiento de todo el material
germinado que se indica en el capitulo 5
(apartado 5.3.5.), a la vez que intentamos
compararlo con nuestras observaciones de
campo. El inicic de las germinaciones se
produjo en 1989 y alun mantenemos vivos
gran parte de los individuos.

2.2.2. Estudios macromorfolégicos

Se emple6 tanto el material de herbario
indicado en el apartado 7.2 (capitulo 7
"Tratamiento taxonémico*) —que pertenece a
los herbarios de ARAN, B, BC, BM, COlI,
FCO, G, JACA, K, LEB, M, MA, MACB,

MADJ, MAF, O, P, SALA, SEV—, como el
material vivo recolectado por nosotros.
Ademas, ha sido de gran ayuda mantener
plantas vivas en cultivo, pues pudimos
observar si los caracteres variaban en las
condiciones artificiales del interior
—especialmente en taxones oréfilos—y cudl
era la morfologia de la planta durante los
distintos periodos de crecimiento,

A continuacién, indicamos las
diferentes partes de la plantas estudiadas
y los caracteres considerados.

Aparato vegetativo

[asgos _generales:
consistencia, olor.
raiz: tipo de raices primarias y secundarias.
tallo: ramificacion, filotaxia e indumento.
hojas: dimensiones; contorno; consistencia;
tipo de indumento; tipo de surco; anchura
del peciolo; grado de division; forma y tipo
de apice de las divisiones; dimensiones y
division del l6bulo central.

forma, viscosidad,

Aparato reproductor

pie de la inflorescencia: longitud en relacion
a la inflorescencia, filotaxia, indumento,
numero de hojas y grado de divisién de las
mismas.

inflorescencia: tipologia; nimero de flores;
indumento; divisién y forma de los profilos;
indumento del cdliz; dimensiones y forma
de los sépalos; dimensiones, forma y color
de ios pétalos; forma de la capsuia; tamano
y ornamentacion de las semillas.

En la figura 2.1 indicamos las partes
en que hemos dividido la planta para su
estudio.

2.2.3. Estudios micromorfolégicos

Por su relevancia, nos hemos limitado
a estudiar la ornamentacién de la cubierta
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seminal,

Las semilias de los taxones analizados
presentan una superficie suficientemente
limpia para hacer necesario aplicar sobre
ellas cualquier método de limpieza
{(sonicacién, aplicacion de &cido sulfdrico,
etc.). Ademas, el estudio de las semillas sin
limpieza previa permite observar algdn
posible caracter de la cubierta que de otro
modo pudiera perderse, asi como conocer
su morfologia externa inafterada cuando se
produce la dispersion de las mismas.

Algunos de los caracteres de la
ornamentacion de la cubierta seminal se
aprecian con la lupa binocular entre 20 y 40
aumentos. Sin embargo, se complementaron
las observaciones con el microscopio
electronico de barrido (M.E.B.) para conocer
la ornamentacién en detalle de la cubierta
seminal. Para ello, se utiliz6 el M.E.B. marca
JEOL JSM T330 A del Jardin Botanico de
Madrid, con un voltaje de aceleracion de
10—15 Kv. Previamente a la visualizacion de
las semillas, fueron metalizadas por una
capa de 60 nm de oro. El reducido tamano
de las semillas permitié colocar en cada
portaobjetos 10 unidades de cada poblacion
y asi tener una muesira aceptabie de la
variabilidad intrapoblacionai.

De cada taxon se estudiaron semillas
de al menos 3 localidades diferentes, siendo
excepciones S. portosanctana, que estd muy
escasamente representada en los herbarios,
y S. luizetina, de la que Gnicamente pudo
estudiarse material tipo. En los casos cuya
delimitacion taxonémica parecia compleja, o
bien nuestros resultados no coincidian con
los de otros autores, se observd al M.E.B.
material de 5 localidades.

A continuacion indicamos el material
utilizado para el estudio morfoldégico de la
cubierta seminal.

S. babiana

LEON: Beberino, 30ttN8150, 1100 m,
25—-7-88, Lucefo & Vargas 2549; Truébano
de Babia, 29TQH45, 1260 m, 14-8-1980,
T.E. Diaz & J.AFdez.Prieto, MA226688
(ISOTYPUS); ASTURIAS: Somiedo, Urria,
1000 m, 16-5-1976, T.E.Diaz &

J.A.Fdez.Prieto, MA226687 (ISOTYPUS de
la var. septentrionalis).

S. camposii subsp. camposii
GRANADA: Sierra de Loja, 17-VI-1849,
P.Campo, G (material tipo); Sierra Harana,
cercanias de la Cueva del Agua, 30SVG53,
1600 m, 16-6—82, Molero, Pérez Raya &
Casares, MA323499, Sierra de Loja, 1849,
P.Campo, G (Herbario de Chevalier)
(material tipo). JAEN: Sierra de Magina,
Aznatin, decliv. E, foc. dict. Torcales, in
rupestribus calcareis, 1710 m, 20-VI-1926,
Cuatrecasas.

S. camposii subsp. leptophylia
GRANADA: La Sagra, 14-V1|-19565, Borja
& Rodriguez. JAEN: Sierra de Segura,
Pontones, 30SWH31, 1500 m, 18-7-86,
Garica Hortelano & Pajarén 1758.
MURCIA.: Sierra de Espuna, 1180-1350 m,
23-VI-1947, C.Vicioso, MA 52797.

S. canaliculata

LEON: Torrestio, 29TQH4270, 1300 m,
27-VI[1-1988, Lucefio & Vargas 2578 :
Marana, Mampodre, 30TUN:2268, 1480 m,
27-V11-1986, Betoho & al., MA 365924;
PALENCIA: de Camasobres al puerto de
Piedrasluengas, 30TUN8167, 1200 m,
27-VIi-1988 Luceno & Vargas 2581PV.
CANTABRIA: Hermandaz de Campoo de
Suso, Serna, Monte Triquineja,
30TVNO0165, 1000 m, 11-VI-1988.

S. cervicornis

FRANCIA: Corse, Mte. di Cagna, 6-1917,
P—Consturier, G (Herbario C.J. Pitard);
Korsika, Monte Cinto—Gipfel, 1953,
E.v.Unold, M 22-89/4; in montibus circa
Corte, Corse, m, Zuccarinii, M. ITALIA:
Sardaigne, prov. Nuoro, Monte Albo,
800900 m, 26-5-1983, Charpin AC 17758
& al., G 235189.

S. cuneata

BURGOS: Hoyos del Tozo, 30T VN2328,
900 m, 15—6-1985, Alejandre, MA 340731.
HUESCA: Aragles del Puerto, 30TXN9440,
17-8-1967, P.Montserrat, JACA 628167.
PALENCIA: Cervera de Pisuerga,
30TUNSO043, 1200 m, 27—-7—-1988, Luceno
& Vargas 2586 . LA RICJA: Brieva de
Cameros, 30TWM1767, 9—-7—1983, Betono
& Alejandre, MA 323530.

i1
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infiorescencia

pie de fa
inflorescencia

hojas )
suprabasilares

hojas suprabasilares
11

hojas
basilares

hojas basilares

Figura 2.1 Aspecto general de los aparatos vegetativo y reproductor de: A) S. trifurcata y B) S.
pentadactylis.
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S. demnatensis
MARRUECOS: Djebel Ghat, province de
Demnat, 27-VI--1881, ibrahim, G; Province
de Demnat, Djebel Ghat, 20-VI||-1882,
lbrahim, G.; M. Grand-Atlas, Renaya,
rochers porphyriques dans le Tizi n.
Tazherat, 3300 m, 21-VII—1922, R.Maire, P.;
M. Grand. Atlas, Ourika, versant N du Djebel
Tachdirt, 3500 m, en rochers porphyriques,
R.Maire, 12-VIl-1921, P; in Atlantis Majoris
Valle Reraya, in rupibus porphyricis
cemvallis, 2900 m, 22-VIi-1924, R.Maire,
G.; North face of Ari n'Ayachi, near Midelt,
11000 ft m, en rock ledges facing north,
R.M. & A M.Harley 735, 19-VII-1966, BM.
S. fragilis subsp. fragilis

FRANCIA: Aude, mt Alaric de Floure, 450 m,
en calcaire, E.J. Neyraut, 7-VI-1903, MA
52792, HUESCA: Fiscal, Cdo. Peiralba,
30TYN3306, 13001560 M, 29-7-1986,
Villar, JACA 509386 HUESCA: Aso de
Sobremonte, monte de Aso, 30TYN1426,
1900-1950 m, en penascos de solana, P.
Montserrat, 14-VIil-1968, JACA 402168.
TARAGONA: Baix Camp, Prades, carretera
Poblet—Prades, c. Ilimite comarcal,
31TCF3278, 1000 m, arcosas, 30-V--1989,
J.Pedrol 4034JP.

8. fragilis subsp. paniculata

ALICANTE: Sierra J'Aitana, in fissuris rupium
calc., 1400 m, O. de Bolos, E. Sierra, J. Vigo
& al. 31-v—1977 BC G22911. TERUEL:
Rubielos de Mora, 1100 m, Font Quer,
25-VI-1921, BC 653154; Valdelinares,
Pefarreya, 30TXK9773, 2000 m, 12-7-73,
P. Montserrat & L. Villar. JACA 346673,
Calamocha, Sierra de Fontfria, sobre Bea,
XL54, riscos calcareos orientados al N, 1200
m, 5-111-1981(?), Molero & J.M.Montserrat.
S. geranioides

ANDORRA: Circo de Pesons, 31TCHS009,
2400 m, 5-8-88, Luceno & Vargas 2489PV.
FRANCIA: Valiée des
Bouiliousses—Montlouis, 12—7-1963, Gavelle,
MA 178285; LERIDA: Macizo de colomers,
31TCH21, 2700 m, 5-8-86, Luceno & al.
1409PV.

S. intricata
HUESCA: Col
28—7-1987, E.

de Portalet,
Fuertes,

1900 m,
MA430065;

Balneario de Panticosa, 30TYN2636, 1600
m, 9-8-88, Aizpuru & al. 2652PV. LERIDA:
Viella, Banos de Tred6s, 31TCH21,
5-8-86, Lucenc & al. 1394PV.

8. kitaibelii

BULGARIA: Bezirk Blagosevgrad,
Pirin—Gebirge, am Weg von der Hitte
Viehren zum Gipfel des Vichren,
20002200 m, 2-8-1968, Merxmiiller &
Zoliitsch, G 40347. RUMANIA:
Transsilvania, alpibus Arpas, 2300 m, 1889,
J.Wolff., MA 52763; Transsilvania,
Petrozsény, Girsea in alp. Pareng,
31-VII-1908, A.Richter, M 22-89/50;
Sidkarpaten, Paring—Gebirge, Felsen
zxischen Carrja und Mundra, 2400 m,
25-VI11-1928, leg. O.Fielder, M.

8. losae
LA RIOJA: Brieva de Cameros,
30TWM1867, 1300 m, 29-VI-1985, F.

Heras & Alejandre, MA 323922; Armnedo,
pefa Isasa, B8-VIl--1992, Alejandre &
Vargas 3087PV. NAVARKA: Sierra de
Sarvil, Ciriza, 30TWN9639, 680 m,
10-VI-1986, Alejandre 64986, MA
365168. ZARAGOZA: Foz de Forniellos,
Salvatierra de Esca, 30TXNE929, 800 m,
22-VI-1973, L. Villar, JACA V—-19773.

S. luizetiana

MARRUECOS: Mayen Atlas: falaises
caicaires du Dj. bou Naceur, 3000 m,
21-VIl-1929, Maire.

S. maderensis

PORTUGAL: Madeira, Curral, 28—V—1848,
R.F.Lowe, BM; Madeira, Estrada para o
Curral das Freiras, 25-5—1963, Rui Santos,
MADJ 05244; Caldeirac Verde, 6—-10-1988,
Nobrega; Corrego Fundo; 1100 m, 7—1960,
R. Baneto, MA 304089.

S. moncayensis

GUADALAJARA: Hoz del rio Gallo,
30TWL8420, 1100 m, 7--6-87, Vargas
2311PV; Pelegrina, mirador sobre el rio
Duice, 30TWL3241, 1000 m, Lucedo &
Vargas 1542PV. ZARAGCOZA: Sierra del
Moncayo, Ermita de Nuestra Sra. del
Moncayo, 30TWM9726, 1600 m, Luceno &
Vargas.

S. pedemontana

FRANCIA: Alpes—Maritimes, Saint—Martin

13
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Vesubie, VII-1895, G.Vidal, G (Herbario de
M.Micheli}; St. Martin Vesubie au Col de
Fenétre, 2500 m, en granitic, Vidal,
13-VII-1895, M. ITALIA: Piémont, Alpe
Valderio, 8-8-1898, Rostan, G (Herbario de
E.Perrier); Colle della Lombarda ins Vallone
di S. Anna, 8-8-1984, O.Angerer, M
22—-89/561 (herbarium O.Angerer o Francia).
S. pentadaclylis subsp. pentadactylis
GERONA: Cerdanya, Vall de Ribes, Tossa
del Pes dels Lladres, —31TDG39, 2660 m,
J.Vigo & AAnglada, 21-VIl-1968, BC
601605.

ANDORRA: lagos de El Serrat, 30TCH72,
2200 m, 6-VIII-1990, fisuras de granitos,
Guzman, Luceno & Vargas 2828PV; El
Serrat, Estanys de Tristaina, 31TCH7820,
1900 m, 8-Vill-1978, L. Villar & F. Finat,
JACA: 315778.

FRANCIA: Cerdagne, Vallée de Lanoux,
rochers, vers 2150 m, 14-VIII-1916, MA
53018.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
LUGO: Sierra de Ancares, cumbre del
Mustallar, 23—-VI1—1952, Bellot, MA 197973.
LA RICJA: Sierra de fla Demanda,
30TWMO276, 2000 m, 29-VII—1987, Lucefno
& Vargas, MA 379013. MADRID: Sierra de
Guadarrama, cerca det pico Pehalara,
30TVL12, 2000 m, 21-VII-1985, Fernandez
Casas 9910 & P.A. Hinz, MA 346249.
PALENCIA: Curavacas, vertiente norte,
30TUNG6459, 2500 m, 24-VII-1986,
Arglielles & al. 1516PV. SEGOVIA:
Aldealengua de Pedraza, pico del Nevero,
30TVL3038, 19002000 m, 17-VII-1985,
R.Garcia 1460RG. ZARAGOZA: Moncayo,
2000 m, 14-VII-1968, Segura Zubizarreta,
MA 342799.

8. pentadactylis subsp. almanzorii
AVILA: Sierra de Gredos, los Tres
Hermanitos, 30TUKOQ7, 2400 m, 7-VIl|-1975,
Fernandez Casas 835 & Garcia Guardia, MA
439464; Circo de Gredos, Paredes Negras,
30TUKO085597, 1950 m, 22-VI-1986, Luceno
& Vargas 1293, MA 343083.

S. portosanctana Boiss. PORTUGAL: P.
insula Porto Santo, summit of Pico de
Facho, V-1828, BM.

S. prostii

FRANCIA: Benaven, Commune de Sainte,
Geneviéve, Aveyron, m, en rochers du
Vezal, Carbonel, 6-VI-1901, M; Aveyron:
gorges de la Truejera, a Bénaven, 700 m,
31-5-1906, J. Soulié, BC 700741; Hérault,
Mont Caroux, 1000 m, 7—6--1914, Neyraut,
MAS52824; Dept. Ardéleche, am Gerbier de
Jonc nord—westlich von Privas, Felsen und
Matten, 1500-1550 m, 2-VII-1970,
H.Merxmilller & B.Zollitsch 26012, M:;:
Lozére, Mont Lozére, 3 Km SW Villefort an
der Strase nach Palhére, 700 m,
Silikatfelsen, 4—7—-1981, Lippert & Podlech
17817, M 22-89/73.

§. trifurcata

ASTURIAS: Fuejo, proximidades del rio
Sama, 30TTP5507, 300 m, 26-VII-1988,
lLuceno & Vargas 2580PV. LEON:
Ponferrada, Montes Aquilianos, cerca de
Penalba de Santiago, 29TQG0299, 1600 m,
5 VIl-1978, E.Temprano 90ET, MA
279960. NAVARRA: Sierra de Urbasa,
30TWN7038, 1000 m, 30-VII-1987, Luceho
& Vargas 2468PV, MA 304089.

S. vayredana

BARCELONA: macizo del Montseny, cerca
de Santa Fe, 1350 m, 13-VII-1913,
F.Sennen, MA 52861; Montseny, el Turd de
'’Home, 900 m, VII-1988, J.Pedrola.
GERONA: Montseny, St. Miguel Solterra,
VI-1875, E.Vayreda, BC 596653.

2.3. RESULTADOS

Los resultados del estudio morfoldgico
estan sintetizados, para cada taxon, en las
descripciones correspondientes del capitulo
7. Aqut nos limitamos a discutir la
variabilidad de los caracteres y su
expresidn en alguno de los taxones
estudiados.

2.3.1. Ciclo biolégico

Teniendo en cuenta gue la mayor
parte de las semillas germinan en cuanto
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se embeben (véase el apartado 5.3.5.),
podemos suponer que en otono aparecen
casi todas las plantulas de una nueva
generacion, si bien las semillas son lo
suficientemente longevas para mantener su
viabilidad hasta la primavera. Nada mas
emerger la radicula se curva con un fuerte
geotropismo positivo y, cuando presenta una
longitud de aproximadamente 4-5 mm,
surge por el extremo opuesto el hipocétilo
que porta dos cotiledones. No obstante, no
es raro observar otra hoja primordial en el
mismo verticiio de algunas plantulas.

Las primeras hojitas propiamente
dichas (noméfilos) que aparecen presentan
en todos los casos —tanto en plantulas de
especies giabras como de especies pilosas—
presentan tricomas glanduliferos. A su vez,
las siguientes hojas que van apareciendo
siguen presentando tricomas glanduliferos.
Posteriormente, en las especies glabras las
sucesivas hojas van perdiendo pilosidad
hasta quedar algunas totalmente glabras.
Por el contrario, las especies pilosas van
desarrollando tricomas cada vez mas
alargados, densamente pubescentes o bien
méas cortos, segln los casos.

Inicialmente se forma una sola roseta
de la plantula en crecimiento. En las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.)
(véase el apartado 5.1.2.} aparecen menos
rosetas desde el inicio de su desarrollo,
aunque son mas grandes que en las
especies de la serie Pentadactylis. Entonces,
la multiplicacion de las rosetas es
generalmente mayor en las especies de la
segunda serie, ademas de alcanzar las
nuevas rosetas con rapidez un tamano
similar al de la roseta primitiva.

Segun nuestras observaciones, las
plantas suelen florecer en la segunda
primavera; es decir, tras afo y medio de
crecimiento Unicamente vegetative, en el que
se va aumentando su biomasa hasta la
formacién de un pulvinulo. Tanto en la
mayor parte de los individuos observados en
cultivo, como en los observados en el
campo, hemos comprobado que el desarrollo
de las primeras inflorescencias sigue los
modelos descritos en el capitulo 5 "Biologia

de [a reproduccién” (apartado 5.1.2): las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.)
desarrollan desde el inicio inflorescencias
axilares, mientras que las especies de la
serie Pentadactylis desarrollan
inflorescencias terminales.

No conocemos ninguna referencia
bibliografica sobre la longevidad de las
especies del género Saxifraga. Sin
embargo, nosotros observamos un
individuo de S. cuneala que presentaba
trazas de haber florecido durante 15
primaveras. Este calculo se ha podido
realizar porque en las especies de la serie
Ceratophyliae (s.str.) van quedando rastros
de sus tallos floriferos en la axila de las
hojas ya secas. No obstante, como no
todos los individuos florecen todos los
anos, la edad real de los mismos debe ser
mayor que la estimada por este méiodo.

2.3.2. Estudios macromorfolégicos
2.3.2.1. Aparato vegetativo

Las raices son axonomorfas, siendo
la larga raiz principal la que penetra en el
interior de la roca y realiza la funcién
principal de prospeccién y anclaje; de ella
surgen raices secundarias con finos
meristemos, que pueden hacerse mas
gruesas con la edad.

Las hojas —el érgano que mayor
namero de caracteres proporciona— estan
reunidas siempre en rosetas. Debido a que
la planta florece durante la primavera, la
mayor parte del material ha sido
recolectado y observado en este periodo.
Por ello, ias hojas que pueden observarse
durante este periodo, se han clasificado en:
hojas secas, situadas en la parte inferior
de la planta, que se desarrollaron en anos
anteriores; hojas de crecitmiento lento o
basilares, son hojas verdes (o
amarillentas) de la roseta a partir de las
cuales se desarrollan otra(s) roseta(s) y/o
el aparato reproductivo durante Ia
primavera, hojas primaverales o
suprabasilares, son aquellas que integran

15
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las nuevas rosetas que se forman durante la
primavera, las cuales se desarrollan con
rapidez a partir de la axila de las hojas de
las rosetas basilares. En ocasiones, las
hojas basilares no proporcionan ni nuevas
rosetas ni tallos floriferos, simplemente
contindan su crecimiento a "ritmo
primaveral”.

hojas basilares o de crecimiento lento

Son las mas interesantes desde el
punto de vista taxonémico, pues se han
desarrollado completamente, aunque el
material sea recolectado u observado al
principio de la primavera.

Ademas de las dimensiones, grado de
divisibn y consistencia de las hojas
basilares, hemos considerado como
caracteres mas relevantes el indumento, tipo
de surco y contorno.

En lo que respecta al tipo de
indumento hemos observado plantas
totalmente glabras y plantas cubiertas por
fricomas glanduliferos uniseriados. Dichos
fricomas llevan una glandula sostenida por
1-3 células, o bien por muchas mas células
(hasta 15), dependiendo de la especie. Por
otra parte, existe una tendencia generalizada
por la que el indumento suele presentar
tricomas mas largos —y por tanto con mas
céelulas— en la zona basal del peciolo que se
van haciendo mas cortos hacia el limbo.

Por otra parte, algunos ejemplares de
ciertas poblaciones de ta mayor parte de las
especies glabras desarrollan ocasionalmente
cortos tricomas glanduliferos, asi como
muchos individuos cultivados en el Jardin
Botanico de Madrid. Ejemplos de eilo son
algunos individuos de S. camposii subsp.
feptophyfla de la Sierra de Cazorla (MA
4570386, MA 191991); de S. camposii subsp.
camposii de la Sierra de Magina mantenidos
en el invernadero; de §&. cuneafa de
Cameros (La Rioja) con brotes foliares que
presentan largos tricomas de hasta 10
células; de S. trifurcata de Asparrena (Alava,
MA 365163), Ayala (Alava, MA 323698),
lago Ercina (Asturias, MA 323771), de Pefia

de Amboto (Vizcaya MA 52853).

El estudio de los surcos en las
saxifragas de este grupo es de suma
importancia, sin embargo en el material de
herbario se observan en ocasiones con
dificultad. Por elio, realizamos un estudio
mediante la lupa binocular de varios cortes
histologicos a partir de material vivo, y
hemos observado dos tipos bien definidos
de surcos: surco fino y surco acanalado. El
primer tipo aparece como una estrecha
depresidbn a lo largo de los nervios -
principalmente centrales del peciolo y de
los segmentos, debido a la ausencia de
tejido parenquimatico (figuras 2.2 A, B). El
segundo tipc se produce por el mayor
crecimiento de los tejidos de los méargenes
del peciolo en forma convoluta, por lo que
aparentan haberse doblado los margenes
del peciolo sobre si mismos (figuras 2.3 A,
B). El tipo de surco fino se presenta en S.
intricata, S. losae, 8. moncayensis, S.
pentadactylis, y ligeramente en S
vayredana, asi como en varias especies no
incluidas en la presente memoria doctoral:
S. cebennensis, S. exarata, S. hariotiy S.
pubescens. No cobstante, el surco es tan
fino en ocasiones que no se observa
claramente sin utilizar la lupa binocular. Por
el contrario, el tipo de surco acanalado se
encuentra en S. babiana, S. camposii, S.
canaliculata, S. cuneala, S. fragilis, S.
geranioides, S. maderensis, S.
portosanctanay S. frifuscata. - -~ - -

En cambio, otro grupo de especies de
las estudiadas en la presente memoria
doctoral (S. cervicornis, S. demnatensis, S.
kitaibelii, 8. luizetiana, S. pedemontanay S.
prosti) no presentan ningun tipo de surco,
si bien es cierto que sus margenes se
doblan ligeramente hacia el haz.

En S. canaliculata y S. babiana,
hemos observado que con frecuencia el
surco acanalado se prolonga por los
segmentos (figura 2.3 B). Sin embargo, en
plantas de ambas especies cultivadas en el
invernadero dicho surco se suaviza en los
segmentos y aparecen [os margenes
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ligeramente engrosados. Este aspecio lo
muestran ligeramente en las hojas de S.
camposii subsp. leptophylia, tanto en las
plantas cultivadas en invernadero como en
las silvestres.

Uno de los caracieres que desde
antiguo mas se ha utilizadc para diferenciar
especies ha sido la forma de las hojas. En
concreto, el contorno del limbo, la forma de
los 16bulos y el numero de divisiones suelen
ser caracteristicos, aunque en muchos
taxones afines no son de utilidad para
diferenciarlos.

Ademas, el tipo de apice de los
segmentos resulta también muy propio de
cada especie. Distinguimos los siguientes:
obtuso, subagudo, agudo, mucronado,
atenuado y acuminado.
hojas suprabasilares o primaverales

{.a mayor parte del material depositado
en los herbarios fue recolectade en el
periodo de floracién, precisamente cuando
las hojas primaverales no se han
desarrollado compietamente y presentan los
caracteres no muy bien definidos. En la
mayor parte de las especies suelen ser mas
alargadas, mas estrechas en todas sus
partes y presentar mayor numero de
divisiones que las hojas basilares. Sin
embargo, mientras que en unas especies las
diferencias con las hojas basilares son
extremas —por ejemplo en S. prosti- en
otras apenas se diferencian unas de otras
-S. losae, S. moncayensis, S. vayredana.

En cuanto al resto de los caracteres
debemos decir que se manifiestan de forma
similar a los de las hojas basilares.

La ramificacion del aparato vegetativo
depende de la velocidad de desarrollo de la
planta. En general las especies de la serie
Ceratophyllae (s.str.) se ramifican de forma
mas lenta que las especies de la serie
Pentadactylis. El indumento de los tallos no
floriferos de las especies pubescentes es
generalmente muy aparente y tanto como en
la base del peciolo de la hoja.

2.3.2.2. Aparato reproductor

En el talio florifero distinguimos dos
partes: pie de la inflorescencia e
inflorescencia (figura 2.1).

El pie de la inflorescencia presenta
hojas en todas las especies, si bien
algunos ejemplares en ocasiones no las
desarrollan. Dichas hojas suelen parecerse
a las hojas basilares, aunque muy
reducidas en todas sus partes.

Se ha prestado una especial atencién

al estudio principalmente de las
inflorescencias. En un principio,
intentamos comprender los tipos de

inflorescencias segin las definiciones
clasicas, principalmente de FONT QUER
(1953). Sin embargo, dichas definiciones
hacen referencia principaimente al aspecto
y no a su tipologia u origen. Por eilo,
acudimos a publicaciones de autores de la

escuela tipolégica, principalmente
WEBERLING (1985, 1988, 19889).
Hemos observado que las

inflorescencias de todas las especies son
muy similares, si bien existen ciertas
peculiaridades. Todas ellas son
inflorescencias monotélicas, compuestas
y con inflorescencias parciales cimosas.
Segun este esquema, las incluiriamos en
paniculas en sentido estricto
(WEBERLING 1988: 231). Los ejes
principales de todas las inflorescencias, asi
como los de las sucesivas ramificaciones o
paracladios, muestran unatipologia sencilla
caracterizada por la presencia de profilos
dispersos y de una flor terminal. Aunque la
arquitectura de ia inflorescencia de las
especies estudiadas de Saxifraga es
bastante e¢lemental, conviene comentar
ciertas tendencias que hemos observado
en la mayor parie de las especies. 1) La
filotaxia es de tipo helicoidal. 2) Existen
numerosos profilos de distinto orden cuyas
yemas axilares no se desarrollan (figura
2.4).

17
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Figura 2.2 Secciones de las hojas de A) S. pentadactylis y B) S. moncayensis.
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Figura 2.3 Secciones de las hojas de A) S. cuneatay B) S. canaliculata.
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3) Los profilos de cada ramificacion
presentan una ligera recaulescencia, que se
aprecia tanto por su leve desplazamiento
hacia el eje subsiguiente como por un
corddn vascular ensanchado que deja tras
de si (figura 2.5 A). 4) Los profilos de ultimo
orden se reunen a veces con otros mas
grandes debido al acortamiento acortamiento
de los entrenudos de la dltima ramificacién
(figura 2.5 B). 5) El eje principal tiende a
acortarse en la zona apical, por lo que
parece que las ramificaciones o paracladios
de la zona apical surgen de un mismo
verticilo —en S. maderensis es muy
llamativo- {figura 2.4). 6) Existe una ligera
tendencia a cambiar de direcci6n el eje
principal cada vez que Sse produce una
ramificacion, e incluso cada vez que aparece
una hoja caulinar

—particularmente en S. porfosanctana
(véase el pseudobdstrix de la figura 2.6)—.

La longitud de las ramificaciones o
paracladios varia dentro de cada especie,
por lo que el aspecto de la inflorescencia no
es muy caracteristico en cada especie. Sin
embargo, sobre un esquema inicial de
unainflorescencia de aspecto piramidal u
ovoidal, algunas especies muestran una
clara tendencia a formar corimbos (S.
canaliculata, S. camposii, S. demnatensis},
antelas (5. moncayensis, S. vayredana, S.
intricata), o en 8. portosanctana, en
apariencia, un bostrix o cima helicoide
(figura 2.6).

No existen caracteres excluyentes en la
tipologia de las inflorescencias de las
especies de una serie con respecto a la otra
serie. Sin  embargo, en la serie
Ceratophyllae (s.str) las inflorescencias
tienen un aspecto en general mas laxo, pues
las flores poseen paracladios y pedicelos
mas largos. Dentro de este grupo
encontramos un desarrollo de los
paracladios mas bien de tipo basiténico, lo
cual les da el aspecto piramidal u ovoidal
que antes comentabamos -como
generalmente le ocurre a S. cuneafa, S.
trifurcata o S. babiana.

Sin embargo, en S. maderensis con

frecuencia encontramos una inflorescencia
de aspecto mixto, con alguna ramificacién
basal —que no alcanza la flor terminal del
eje principal—, y un grupo de ramificaciones
en la parte superior de dicho eje que
aparentan crecer desde un mismo verticilo
y que superan el nivel de la fior terminal
(véase la figura 2.4). En el caso de S.
portosanciana la presencia de pocas flores
en cada inflorescencia —generalmente de 2
a 3—, junto a la articulacién del eje principal
en forma de "zig—zag", parecen indicar una
inflorescencia en béstrix o cima helicoide.
Sin  embargo, una observacién més
detallada permite apreciar que se trata de
un pseudobdstrix. La flor terminal del eje
principal se si(@a rematando la
inflorescencia, y las otras flores surgen de
dicho eje -no de sucesivos ejes
secundarios, tal y como cabria esperar en
una inflorescencia en cima helicoide o
bostrix (véase la figura 2.6).

En f[a serie Pentadactylis
observamos ciertas tendencias de los
caracteres inflorescenciales propias de
algunas especies, mientras que otros
parecen ser mas variables. Una de dichas
tendencias es la formacién de corimbos
—especialmente en S. canaliculata, S.
camposii, S. demnafensis— o antelas —
principalmente en S. moncayensis, S.
vayredana y S. intricata-. En las especies
que forman corimbos, la aparente insercion
de varios paracladios de la parte superior
de ta inflorescencia en un mismo verticilo,
puede dar un aspecto de umbela.

Asimismo, un grupo de 5 especies (S.
pedemontana, S. kitaibelii, S. prosti, S.
cervicornis 'y S. geranioides) suelen
presentar una zona corimbosa en la parte
superior de la inflorescencia, a la vez que
desarrollan largos paracladios corimbosos
desde el tercio inferior de la inflorescencia;
e incluso en ocasiones algunos de sus
individuos desarrotlan la primera
ramificaciéon desde la base.
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Figura

2.4 Aspecto
inflorescencia de S. maderensis. (1. flor
terminal).

general de la

tas 3 especies no mencionadas de
esta serie taxonomica muestran una
inflorescencia de aspecto mas o menos
piramidal u ovoidal, aunque en ocasiones
presentan una zona corimbosa en el
extremo superior de la inflorescencia {en S.
losae, S. pentadactylis y S. fragilis) o
antelada ( en S. pentadactylisy S. losag).

No hemos realizado estudios
histolégicos sobre el desarrollo de las yemas
de las rosetas. Sin embargo, el caracteristico
crecimiento axilar de las inflorescencias de
las especies de la serie Ceratophyllae (s.str.)
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Figura 2.5 Detalle de una inflorescencia
de Saxifraga. (A: ligera recaulescencia, B:
aproximaciéon de profilos de diferente
orden).

se mantiene de forma constanie, al igual
qué el terminal en los taxones de la serie
Pentadactylis (véase el capitulo 5 "Biologia
de la reproduccién”, apartado 5.1.2.). Como
ya hemos comentado, raras veces ciertas
inflorescencias terminales de especies de
la serie Pentadactylis presentan algunos
paracladios ramificados desde la base del
tailo florifero, lo cual da ia faisa impresién
de que surge mas de una inflorescencia
por roseta. Dicha anomalia la hemos
observado en escasas ocasiones en S.
geranioides, S. pedemontanay S. kitaibelii
y S. fragilis.
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T . T
’ ’

Ponicule moditicada Ponfeula corimbiforme

VAN

Panicula ovoidal

—4..--.

Pseudobdstrix Panicula onteloda

Figura 2.6 Hipotética evolucién del aspecto de las inflorescencias en las especies de la serie

Ceratophyllae (s.l). [Con un circulo negro { @) ) se simbolizan las flores terminales de los
paracladios, con una‘T las flores terminales de la inflorescencia, y con un circulo blanco (Q) las

flores no terminales).
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2.3.3. Estudios micromorfolégicos

La ornamentacion de las semillas de
las especies estudiadas presenta algunos
patrones comunes. Entre ellos, caben
destacarse los siguientes: 1) Presencia de
micropapilas homogeneamente distribuidas,
aisladas o reunidas en ocasiones en grupos
de 2-6, y generalmente menores de 5 um. 2}
Presencia de macropapilas de mayor
longitud que suelen situarse, en mayor
densidad, en la zona distal y dorsal de la
semilla. 3) Presencia de unas costillas
dispuestas fongitudinaimente cuando
aparecen macropapilas, que son mas
evidentes cuanto mas largas son dichas
macropapilas.

A continuacion describimos la
ornamentacion de las semillas observadas al
M.E.B. de los taxones estudiados -2
fotografias de cada taxon se ilustran en las
laminas del final del capitulo—:

S. babiana

Ornamentacidon:  Micropapilas  aisladas.
Costillas bien marcadas. Macropapilas
homogéneamente distribuidas sobre las
costilas -mas largas en la zona distal—.
Longitud de las macropapilas de 20—40 pm.
(Lamina |, fig. 1y 2).

§. camposii subsp. camposii
Ornamentacion. Micropapilas aisladas.
Costillas bien definidas. Macropapilas
siempre presentes, las cuales son mas
largas en la zona distal pero llegan hasta la
zona proximal. Longitud de las macropapilas
de 15-35 um. Lamina |, fig. 3y 4).

S. camposii subsp. leptophyila

Ornamentacion. Micropapilas aisladas.
Costillas bien definidas. Macropapilas
siempre presentes, distribuidas

principalmente en la zona distal. Longitud de
las macropapilas de 15-23 um. Lamina I,
fig. 5y 6).

S. canaliculata

Ornamentacidén:

Micropapilas aisladas.

Costillas bien definidas. Macropapilas
siempre presentes, distribuidas
principaimente por la zona distal. Longitud
de las macropapilas de 20-40 pm. (LAmina
I, fig. 1y 2).

8. cervicornis

Ornamentacién. Micropapilas aisladas. Sin
costillas ni macropapilas. (Lamina N, fig. 5
y 6).

S. cuneata

Ornamentacion. Micropapilas aisladas.
Costillas marcadas. Macropapilas dispersas
u homogeneamente distribuidas sobre las
costillas. Longitud de las macropapilas de
20—22 pm. (Lamina |, fig. 3 y 4).

S. demnatensis

Ornamentacion. Micropapilas aisladas. Sin
costillas, ni macropapilas. (LAmina NI, fig.
1y 2).

S. fragilis subsp. fragilis

Ornamentacion: Micropapilas aisladas.
Costillas algo definidas. Con o sin
macropapilas, cuando presentes,

distribuidas homogeneamente sobre las
costillas o en la zona distal. Longitud de las
macropapilas de 15-20 pum. (Lamina B,
fig. 3 y 4).

8. fragilis subsp. paniculata

Ornamentacion:  Micropapilas  aisladas.
Costillas aigo definidas. Con o0 sin
macropapilas, cuando presentes

distribuidas homogeneamente sobre las
costillas o en |la zona distal. Longitud de las
macropapilas de 12-20 pm. (Lamina Il
fig. 5y 6).

S. geranioides

Ornamentacién: Micropapilas aistadas. Sin
costillas. Macropapilas ausentes en las
poblaciones pirenaicas y presentes en las
poblaciones de la Sierra de! Montseny.
(Lamina 1V, fig. 1y 2).
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S, intricata

Ornamentacién. Micropapilas aisladas. Sin
costillas, ni macropapilas —en ocasiones
algunas micropapilas son ligeramente mas
largas de 10 um—. (LAmina IV, fig. 3 y 4).

S. kitaibelii

Ornamentacién. Micropapilas aisladas. Sin
costillas, generalmente con macropapilas en
la zona distal, algunas de ellas bifidas —las
semillas de una poblaciébn carecian
totalmente de ellas—. Longitud de las
macropapilas de 10-20 wm. Lamina IV, fig.
5y 6).

S. losae

Ornamentacién. Micropapilas generalmente
aisladas —en ocasiones reunidas en grupos
de 2, 3 6 4-. Sin costillas o con ellas
ligeramente marcadas. Macropapilas
distribuidas al menos en la zona distal —en
ocasiones llegan a zona proximal--. Longitud
de las macropapilas de 12-15 um. (Lamina
V, fig. 1y 2).

S. luizetiana

Ornamentacién. Micropapilas aisladas. Sin
costillas, ni macropapilas.

Observaciones: las semillas del danico
material disponible {material tipo) no estan
totalmente maduras, por lo que los
caracteres son aproximados. (Lamina V, fig.
3vy4).

S. maderensis

Ornamentacion:  Micropapilas  aisladas.
Costillas bien marcadas o ligeramente
marcadas. Macropapilas homogeneamente
distribuidas sobre las costillas o dispersas.
Longitud de las macropapilas de 10—-15 pm.
{LLamina V, fig. 5y 6).

S. moncayensis

Ornamentacién. Micropapilas aisladas. Sin
costillas o con ellas ligeramente marcadas.
Macropapilas distribuidas al menos en la
zona distal —en ocasiones llegan a zona
proximal— Longitud de las macropapilas de
12—20 um. (L&mina Vi, fig. 1y 2).

S. pedemontana

Ornamentacion: Micropapilas aisladas. Sin
costillas, ni macropapilas. (LAmina VI, fig.
3y 4).

S. pentadactylis subsp. pentadactylis
Ornamentacién: Micropapilas generalmente
aisladas —en ocasiones reunidas en grupos
de 2—4(6)—. Sin costillas, ni macropapilas.
(Lamina VI, fig. 5y 6).

S. pentadactylis subsp. willkommiana
Ornamentacion: Micropapilas generalmente
aisladas —en ocasiones reunidas en grupos
de 2-. Sin costillas, ni macropapilas.
(Lamina VI, fig. 1 y 2).

S. pentadactylis subsp. almanzorii
Ornamentacién: Micropapilas generalmente
aisladas —en ocasiones reunidas en grupos
de 2 6 4—. Sin costillas, ni macropapilas.
(Lamina VI, fig. 3 y 4).

S. portosanctana

Ornamentacion. Micropapilas  aisladas.
Costillas marcadas. Macropapilas
homogéneamente distribuidas sobre las
costillas. Longitud de las macropapilas de
15 um. {Lamina VI, fig. 5 y 6).

8. prostii

Ornamentacién.  Micropapilas  aisladas.
Costillas bien definidas. Macropapilas de
20-30 pm de longitud. (Lamina VI, fig. 1
y 2).

S. trifurcata

Ornamentacion.  Micropapilas  aisladas.
Costillas bien marcadas. Macropapilas
homogeneamente distribuidas sobre las
costillas —mas largas en la zona distal—
Longitud de las macropapilas de 25—40 um.
(Lamina VI, fig. 3 y 4).

S. vayredana

Ornamentacion. Micropapilas aisladas.
Costillas algo definidas. Macropapilas de
1520 um de longitud. (Lamina VIl fig. 5

y 6).
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2.4. DISCUSION
2.4.1. Ciclo biolégico

No conocemos ninguna descripcion
completa del ciclo biolégico de las especies
estudiadas por nosotros. Tampoco
conocemos ninguna descripcion  del
desarrollo de las primeras inflorescencias de
las especies de la serie Ceratophyllae (s.l.).
Por elle, creemos que aportamos la primera
descripcion de su ciclo biolégico.

2.4.2. Estudios macromorfoldgicos
2.4.2.1. Aparato vegetativo

inicialmente LUIZET enuncia (1910:
547) y describe (1931: 157) 4 tipos de
hojas, clasificacion que ha dtilizado
recientemente FERNANDEZ ARECES (1990:
259). Ademas de las hojas secas de afnos
anteriores, ambos autores distinguen en el
"fronco hojoso” las hojas infrabasilares,
basilares y suprabasilares. Las infrabasilares
serfan las hojas amarillentas originadas de
“rosetas estériles anteriores" y constituyen la
parie inferior de la roseta florifera; las
basilares serian hojas verdes que se
originaron en primavera a partir ias hojas
infrabasilares y se sitian en la base del tallo
florifero; y las suprabasilares serian hojas
cuyo origen es un brote situado en la axila
de una hoja basilar superior.

Esta clasificacion puede ser util para
describir la situacion que uno se encuentra
al estudiar material de herbario. Sin
embargo, nuestras detalladas observaciones
de ejemplares cultivados en invernadero,
donde las estaciones se suavizan mucho,
nos permiten llegar a la siguiente conclusion:
en realidad puede hablarse solo de dos tipos
de hojas que dependen de la época del afo
en que se han desarroliado y no tanto de su
posicion en {a planta. Las hojas que se
desarrollan durante la primavera -
normalmente |as suprabasilares— lo hacen
rapidamente tras el letargo invernal;, se
alargan, se estrechan y aumentan el namero

de divisiones en comparacién con las
desarrolladas en otros periodos.

Por tanto, las hojas pudieran ser
clasificadas por su morfologia en hojas
basilares o de crecimiento lento -as hojas
infrabasilares més las basilares de LUIZET
(1931: 157)~ vy hojas suprabasilares o
primaverales —as denominadas de igual
forma por LUIZET (l.c.)—.

Sin duda alguna, las hojas aportan el
mayor numerc de caracteres para
identificar los ejemplares de las especies
de la serie Ceratophyllae (s.l.). Ademas del
tamano y forma, uno de los caracteres mas
relevantes es tanto la presencia o ausencia
de surcos sobre las hojas, como el tipo de
surco. E! primer autor que utilizé de una
forma sistematica el caracter del surco
foliar fue LUIZET a lo fargo de todas sus
publicaciones. Posteriormente, ENGLER &
IRMSCHER (1916) mencionaron dicho
caracter en la descripcion de numerosos
taxones. LUIZET (1931: 160, 191-195) en
su clasificaciéon general volvié a considerar
este caracter, empleandolo como criterio
para distinguir 3 grupos naturales: plantas
sin surco ("Asulcatae"), plantas con surco
solo sobre el peciolo (“Hemisulcatag") y
plantas con surcos hasta la extremidad del
limbo ("Holosulcatae"). Por su parte, WEBB
(1964, 1989, 1993) lo utiliz6 simplemente
para identificar especies. A su vez,
FERNANDEZ ARECES & AL. (1993 61)
distinguieron dos tipos de surco en
especies de las "grex Ceratophyllae" y
"grex Exarato—Moschatae", sin embargo la
explicacion dada es un tanto confusa y no
se correlaciona claramente con la
clasificacidn natural propuesta de LUIZET
(1931: 191-195),

Nosotros hemos observado que la
clasificacion de LUIZET (Lc.) se
corresponde con grupos naturales, pero la
interpretacién del tipo de surco que di6 este
autor no fue del todo precisa.

A nuestro juicio, existen dos tipos de
surco cuya diferenciacion se basa en
caracteristicas morfolégicas e histolégicas:
surcos finos, principaimente sobre los
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nervios centrales —los presentados por las
especies incluidas por LUWZET (lLc) en
"Holosulcatae"— y surcos acanalados sobre
el peciolo —denominadas por LUIZET {i.c.)
"Hemisulcatae"—.

FUENTE & SANCHEZ MATA (1988)
utiizan un carécter histolégico para distinguir
las poblaciones de S. pentadactylis del
Sistema tbérico de las del Sistema Central.
Sin embargo, tras los cortes histologicos que
hemos realizado, no apreciamos —como
tampoco lo hacen FERNANDEZ ARECES &
AL. (1993: 104)— la presencia constante de
clorénquima en ambas caras del peciolo en
las primeras. Generalmente, el clorénquima
aparece en la cara adaxial del peciolo de
todas las poblaciones de S. pentadactylis.

El 4pice de los segmentos foliares ha
sido utilizado con gran acierto en claves de
identificacion de especies o grupos de
especies. Principalmente ENGLER &
IRMSCHER (1916: 318-319), LUIZET (1931:
192-195) y WEBB (1964: 364-367)
emplearon en sus claves dicotémicas, asi
como en las subsiguientes descripciones,
fundamentalmente la presencia o no de
apices mucronados.

Nosotros, hemos seguido en este
aspecto las revisiones de DILCHER (1974)
y HICKEY (1979: 28), por lo que hemos
variado el concepto de aigunos términos. Lo
mas resefable por nuestra parte es que
reservamos la denominacion de segmentos
mucronados (nicamente para los Iébulos de
8. cuneata, mientras que los {obulos de
especies como S. canaliculata, S. camposii,
S. babiana y S. trifurcata que los
mondgrafos mencionados consideran
mucronados, creemos que es mas correcto
denominarlos acuminados.

A lo largo de nuestros estudios hemos
comprobado que caracter del apice es
bastante constante. Dentro de esta situacion
consideramos que los apices obtusos,
subagudos y agudos constituyen una
morfologia con cierta homogeneidad, en
comparacién con los apices atenuados,

acuminados y mucronados, que suponen la
apariciébn de un lébulo agudizado por un
apéndice.

En lo que respecta al jndumento
corroboramos los resultados dados a
conocer por GORNALL (1986), aunque
dicho autor trata someramente las especies
estudiadas por nosotros. Clasicamente la
presencia de tricomas, asi como el tipo y
tamano de los mismos, ha servido a ciertos
autores para basar la clasificacion de
algunos grupos conflictivos.

Si atendemos el criterio ontogenético -
uno de los dos basicos para polarizar
caracteres en cladistica- la presencia de
tricomas seria un estado primitivo y su
ausencia derivado, pues las primeras hojas
en el estado de plantula son pelosas.
Asimismo, ciertos &rganos de algunas
planias adultas en las especies glabras
tienen tendencia a desarrollar tricomas; en
concreto los pedicelos e hipanto —tal y
como ya indicara WEBB (1989: 5)—, asi
como en los brotes jévenes foliares. incluso
las hojas de ciertos ejemplares de S.
trifurcata desarrollan largos tricomas,
observacién que ya di6 a conocer
FERNANDEZ ARECES & AL. {(1993: 101).

Por otra parie, discrepamos de
FERNANDEZ ARECES & AL. (1993: 51)
cuando consideran el peciolo como "la
porcion comprendida entre la base de la
hoja y el punto de ramificacion dei nervio
que recorre el peciolo”, pues en numerosas
ocasiones el peciolo se diferencia
claramente de la lamina y sin embargo la
nerviacién del mismo se ha ramificado
antes.

2.4.2.2. Aparato reproductor

El caracteristico crecimiento de las
inflorescencias de las especies de la serie
Ceratophyllae (s.str.) pudiera explicarse por
un fenémeno de proliferacién
(WEBERLING 1988: 257). Segiin diversos
autores, la proliferacion consiste en que la
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yema apical de la inflorescencia retoma
continuamente el crecimiento vegetativo de
la planta. WEBERLING (1988: 230) indicé
que ciertos géneros {Plantago, Phyliactis)
muestran ejes principales indefinidos en los
que la roseta de crecimiento forma
peribdicamente zonas estériles y zonas
fértiles; entonces, inicamente las yemas de
las axilas de las hojas de las zonas fértiles
producen inflorescencias. Posteriormente, se
han descrito diversos tipos de proliferacion
para otros géneros muy alejados
filogenéticamente (Ananas, Callisternon,
Melaleuca, Carex, etc.). Por tanto, se trata
de un caracter muy extendido, que nosotros
hemos observado —ademas de en las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.)—
en ciertas especies de otros géneros (Silene
fegionensis, Viola riviniana).

LUIZET (1931: 191-195), en su
clasificacibn de |a antigua seccion
Daclyloides, atribuyé un excesivo valor
taxonémico al nimero de hojas en el pie de
ta inflorescencia, ya que lo usé para
segregar, al principio de su clave dicotomica,
dos amplios grupos: grupo “Multifoliag" y
grupo “Paucifoliae’. Nosotros, al igual que
ENGLER & IRMSCHER (1916} y todos los
autores posteriores, hemos observado una
gran variabilidad en el nimero de hojas que
se desarrollan a lo largo de dicho pie.

Sobre el estudio de la arquitectura y
derivacién de las inflorescencias de especies
del género Saxifraga, no conocemos ningin
trabajo global o parcial. La descripcion de
las inflorescencias realizada por diversos
autores, se basa en criterios clasicos, y en
ningin caso se intenta estudiar su
arquitectura desde una perspectiva tipoldgica
0 que contemplara sus posibles
derivaciones.

La arquitectura originaria de la
inflorescencia que podriamos deducir —~a la
Juz de las observaciones realizadas— parece
corresponder a una panicula piramidal u
ovoidal. A partir de dicha estructura, las
distintas especies presentan ciertas
tendencias propias, aunque coinciden en

general en la falta de desarrollo de las
yemas de algunos profilos, en el
alargamiento de algunos paracladios y en
el acortamiento de [a zona distal del eje

cprincipal. De acuerdo con estas
tendencias hemos ideado una posible
derivacién los distintos tipos de

inflorescencias presentes en la serie a
partir de una panicula ovoidal (figura 2.6).

2.4.3. Estudios micromorfolégicos

La aplicacién del M.E.B. al estudio de
la micromorfologia de ta testa seminal ha
permitido en las tltimas décadas el acopio
de considerable cantidad de informacién
sobre el género. Unc de los primeros
articulos fue et de CONOLLY (1976), quien
utilizé el M.E.B. para la identificacién de S.
granulata L. Posteriormente, KRACH (1976)
cotempla los caracteres seminales del
género en el contexto del Orden
Crassulales. KAPLAN (1981) estudia
sistematicamente la morfologia seminal de
200 especies del género, entre las que
incluye 4 especies de nuestro grupo de
estudio (S. pedemontana, S. demnatensis,
S. geranioides, S. maderensis). Nosotros
(VARGAS & LUCENO 1988: 129)
aportamos un caracter seminal para
distinguir dos especies frecuentemente
confundidas (S. pentadactylis y S. losae).
Sin embargo, el trabajo en el que maés
especies de nuestro grupo se han
estudiado, fue publicado por FERNANDEZ
ARECES & AL. (1988), y en él se

analizaron 11 especies de la serie
Ceratophylfae {(s.l.}.
Coincidimos con FERNANDEZ

ARECES & AL. (.c.. 265) en considerar
dos tipos de estructuras de la
ornamentacién secundaria. Por un lado,
micropapilas, que son facilmente
distinguibles por su homogeneidad vy
tamafo menor de 10 pm. Por oftro,
macropapilas cuyas longitudes varian,
incluso dentro de una misma semilla,
aunque se distinguen claramente en la
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mayor parte de los casos de las
micropapilas. FERNANDEZ ARECES & AL.
(1981: 271) distinguen, ademds, dos tipos de
micropapilas ['netamente diferenciables
(1539 x 14-30 pum)" y "no netamente
diferenciables (13—18 x 15-25 pm)"]; esta
distincion es, en algin caso como el de S.
camposii, inapropiada ya que las papilas de
esta especie tienen longitudes intermedias
que se solapan con las de ambos tipos (15-
35 um de longitud). No obstante, a
excepcion de S. camposii, las macropapilas
de las especies de la serie Ceratophyliae
(s.l.) se corresponden aproximadamente a la
calificacion nuestra de largas macropapilas
(superiores a 20 pm de longitud) y cortas
macropapilas (inferiores a 20 um de
longitud).

La utilidad taxondmica de la testa a
nivel de serie es muy limitada: todas las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.)
presentan macropapilas, mientras que las
especies de la serie Pentadaclylis pueden
presentarlas (S. canaliculata, S. camposii, S.
fragilis, S. losae, S. vayredana, S. kitaibeli,
S. prostii, S. geranioides) o no (S. fragilis, S.
penladactylis, S. intricata, S. pedemontana,
S. kitaibelii, 5.demnatensis, S. geranioides).
Dentro de esta ditima serie taxondémica no
hemos encontrado ni un solo carécter de la
ornamentaciéon de la testa que segregue
subgrupos de especies; es mas, algunas
especies muestran macropapilas en unas
poblaciones y no en otras (S. fragilis, S.
kitaibelii, S. geranioides).

Al margen de tales excepciones, dentro
de cada especie, la presencia o ausencia de
macropapilas es un caracter generalmente
constante que puede ayudar a discriminar
unas especies de otras afines. Valgan como
ejemplo las especies que numerosos autores
han encuadrado dentro de S. pedemontana
(s.l.), es decir S. pedemontana, S. kitaibelii,
S. cervicornis , S. prostiiy 5. demnatensis.
De todas ellas, S. prostii presenta siempre
largas macropapilas (20-30 pm), S
pedemontana, S. cervicomis y &
demnatensis nunca lo hacen, y en S.
kitaibelii, unas poblaciones las desarrollan

ligeramente (12—15 um) y otras no.

En el amplio estudio realizado por
KAPLAN (1981) se explica la estructura
celular de la ornamentacién de las semilias,
y se describe la ornamentacion seminal de
especies de numerosas secciones y series,
incluidos algunos taxones de nuestro
grupo. Nosotros hemos corroborado las
observaciones de (KAPLAN 1988: 37}
referentes a S. geranioides, &.
demnalensis, S. maderensis (incluida S.
pickeringii) y S. prostii.

En conjunto, nuestros resultados
coinciden a su vez con los aportados por
FERNANDEZ ARECES & AL. (1988). Sin
embargo, ciertos caracteres que han sido
utilizados por dichos autores (1988:
271-272) —tales como la densidad de
micropapilas o la agrupacion de las
mismas—, no nos parecen de gran validez
taxonomica. Por ejemplo, dichos autores en
ofro trabajo (DIAZ GONZALEZ & AL. 1990:
72-73) apreciaron micropapilas aisladas en
" 8. willkommiana s.1." frente a reunidas de
2 a 6, en S. pentadaclylis. Sin embargo,
nosotros no hemos confirmado en absoluto
dicho caracter (véanse las laminas VI y
Vill), Es mas, creemos que el namero de
micropapilas por superficie pudiera no
depender de factores intrinsecos, sino de
factores tales como el grade de madurez
de la semilla, el vigor de la flor, la
disposicién de las semillas en la capsula,
etc.

Por ofra parte, segin FERNANDEZ
ARECES & AL. (1990: 267) las semiillas de
S. losae, procedentes de Arnedo (La Rioja)
estudiadas a partir de material del herbario
SALA, solo presentan micropapilas; sin
embargo, nosotros hemos recolectado
semillas de dicha localidad en las que
observamos al M.E.B. escasisimas
macropapilas en la zona distal.

En cuanto a la micromorfologia del
polen, no hemos emprendido ningan
estudio de las especies iratadas en la
presente memoria doctoral. La razon
fundamental es el escaso valor taxonémico
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que cabe atribuir a este caracter después
del estudio de FERGUSON & WEBB (1970:
307) sobre las especies de la antigua y
amplia seccién Dactyloides. En dicho trabajo
se analizaron, entre ofros, pdlenes de
aigunas de nuestras especies (S. camposii,
S. fragilis, S. geranioides, S. intricata, S.
pedemontana y S. trifurcata), en las que se
observé invariablemente el mismo tipo de
polen que en el resto de las especies de la
seccién.

Posteriormente, alguna caracteristica
palinolégica de S. camposiifue aportada por
CANDAU (1987), y por REDONDO &
HORJALES (1983), que dan unos datos muy
marginales de algunas saxifragas de la serie
Ceratophyllae (sl) (S. canaliculata, S.
pentadactylis y S. trifurcata) obtenidos por
microscopia electrénica de barrido.

2.5. CONCLUSIONES

2.5.1. Estudios macromorfolégicos

2.5.1.1. Aparato vegetativo

La mayor parte de las especies
desarrolfan un aparato vegetativo denso o
laxo de tipo pulvinular.

Los caracteres mas relevantes del
aparato vegetativo, desde un punto de vista
taxonomico, se encuentran en las hojas. En
concreto, las hojas basilares o de
crecimiento lento muestran dichos caracteres
de manera mas definida que ofras. A
continuacién indicamos los caracteres mas
relevantes, los cuales se describen
pormenorizadamente para cada taxon en el
capitulo 7 "Tratamiento taxondmico".

El contorno de la hoja muesira una
importante variabilidad en todo el grupo -va
desde circular a cuneado-, pero dentro de
cada taxon hemos observado que mantiene
unas pautas mas o menos claras. E!l nimero
de segmentos foliares también es bastante
variable en el grupo ~desde hojas casi
enteras en S. Josae a hojas de hasta 30
I6bulos en S. geranioides—. Pero asimismo,

las hojas de cada taxon suelen desarroliar
un nGamero de segmentos que fluctia
dentro de un estrecho margen. Entre
algunos taxones se puede ulilizar, de
manera comparativa, la divisidn del
segmento central como indice de un mayor
grado de division de la lamina, y viceversa.

El apice de los segmentos foliares
muestra gran constancia en cada taxon,
por lo que hemos considerado 6 formas
principales: obtuso, subagudo, agudo,
atenuado con un apiculo, acuminado y
mucronado. Ademas, las 3 primeras
parecen mostrar afinidades reales entre si,
en comparacién con los apices atenuados,
acuminados y mucronados, que supcnen la
aparicién de un Iébulo agudizado por un
apéndice.

El peciolo no aparece bien definido en
las hojas de muchos téxones
—principalmente en 5. Josae y S.
moncayensis—, mientras que en otros se
distingue claramente de la lamina
—especiaimente en S. maderensis y S.
geranioides.

El tipo de surco se ha reveiado como
caracter de gran vailor taxonémico. Hemos
diferenciado morfoldgica e histoidgicamente
entre surco fino sobre los nervios de la
laminay peciolo, que presentan S. intricata,
S. losae, S. moncayensis, S. pentadaclylis
y 5. vayredana) y surco acanalado sobre el
peciolo, que presentan 8. babjana, S.
canaliculata, S. camposii, S. cuneata, S.
fragilis, S. geranioides, S. maderensis, S.
portosanctanay S. trifurcata. Otro grupo de
especies, en cambio, no mostré surcos en
la hoja (S. cervicornis, S. demnatensis, S.
pedemontana, S. kitaibeliiy S. prostij).

El indumento es otro caracter
sumamente caracteristico de cada especie.
Si  excluimos las especies glabras,
podemos encontrar dos grupos de taxones
segln la longitud y, por ende, nimero de
células de los tricomas. Un primer grupo
(5. moncayensis, S. vayredana y &.
intricata) desarrolla tricomas glanduliferos
cortos formados principalmente por menos
de 4 células, mientras que ofro grupo de
taxones (S. pedemontana, S. kitaibelii, S.
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cervicornis, S. prostii, S. demnatensis, S.
geranioides, S. babiana y S. maderensis)
desarrolla tricomas glanduliferos con mas de
5 células. Comoquiera que todas las plantas
glabras desarrollan en sus estadios juveniles
tricomas, hemos considerado que la
glabrescencia debe ser un caracter derivado.

Por dltimo, si atendemos a la
consistencia foliar se pueden distinguir
principaimente 3 tipos de hojas. Aunque se
trata de una caracteristica foliar que las
plantas pueden modificar segin las
condiciones locales de su habitat, existen
hojas mas bien coriaceas en S. canaliculata,
S. camposii, S. trifurcata, S. babiana, S.
cuneata y S. portosanctana, rigidas en S.
fragilis, S. pentadactylis, 5. losae, &.
intricata, S. cervicornis, S. prosti, S.
demnatensis y S. maderensis, y blandas en
S. moncayensis, S. vayredana,
S.pedemontana, S. kitaibelii y S.
geranioides.

2.5.1.2. Aparato reproductor

No hemos observado ninguna
poblacién que presente un crecimiento del
tallo fioriferc diferente al descritc como
caracteristico de las series Ceratophyllae
(s.str) y Pentadaclylis (véase el apartado
5.1.2). EI fenémeno de proliferacion
propuesto por WEBERLING (1988: 230) para
explicar el caracteristico crecimiento axilar
de los tallos de las especies de la serie

Ceratophyllae (s.str}) parece el mas
adecuado de los encontrados en la
bibliografia.

Las conclusiones taxondmicas
obtenidas a partir de las caracteristicas de la
inflorescencia son més bien escasas, pues
las de la mayor parte de las especies tan
solo presentan ciertas tendencias que, en la
mayor parte de los casos, son poco

consistentes. No obstante, en algunas
especies las inflorescencias son muy
peculiares, especialmente en &S.

portosanctana (pseubdstrix). En cualquier
caso, todas se corresponden con el tipo

panicula. Como consecuencia de ello, en
las descripciones de cada taxon (capitulo 7
“Tratamiento taxondémico", apartado 7.3.)
denominamos a todas las inflorescencias
como paniculas, y especificamos con un
adjetivo el aspecto de las mismas (ovoidal,
corimbiforme, antelada).

Otro caracter de interés ha resultado
ser la longitud de los pétalos, y la relativa
a los sépalos. Dentro de la serie
Pentadactylis hemos encontrado un grupo
de especies con pétalos generalmente
menores de 6 mm (S. pentadaclylis, S.
losae, S. moncayensis, S. vayredanay S.
intricata), otro con pétalos generaimente
enfre 6 y 9 mm (S. canaliculata, S.
camposiiy S. fragilis) y un tercer grupo con
pétalos mayores de 9 mm (S.
pedemontana, S. kitaibelii, S. cervicornis, S.
prostii y S. demnatensis. En cambio, las
especie de la serie Ceratophyllae (s.str)
muestran mayor variabilidad para este
caracter.

2.5.2. Estudios micromorfologicos

Todas las especies presentan
micropapilas como ornamentacién de la
texta seminal, sin embargo solo aigunas
desarrollan macropapilas. De una manera
aproximada pudieran clasificarse todas las
especies segun dos tipos de macropapilas:
largas (de longitud superior a 20 pum) vy
cortas (inferior a 20 pm), a excepcién de
las de S. camposii. Otros caracteres como
la densidad de micropapilas o el
agrupamiento de las mismas no parecen de
suficiente consistencia.

Las especies de la serie
Ceratophyllae (s.str.) presentan siempre
macropapilas. En las especies de la serie
Pentadactylis encontramos 3 casos:
especies que nunca desarrollan
macropapilas (5. pentadactylis, S. intricata,
S. pedemontana, S. cervicornis, S.
demnatensis y S. luizetiana), especies que
siempre presentan macropapilas (S.
camposii, S. canaliculata, S. losae, S.
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moncayensis, S. vayredanay S. prostij), y
especies con poblaciones que desarrollan
macropapilas y otras que no (S. fragilis, S.
kilaibelif y S. geranioides).

Por tanto, la presencia de macropapilas
aparece en distintos taxones de forma
independiente.

31
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Lamina I. Microfotografias al M.E.B. de: 1) y 2} 8. babiana (LEON: Truébano). 2} y 3J)
S. camposii subsp. camposii (JAEN: Sierra de Magina). 5) y 6) 5. camposii subsp. lep-
tophylla (JAEN: Sierra de Segura).
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Lamina Il. Microfotografias al M.E.B. de: 1) y 2) S. canaficulata (LEON: Torrestio). 3) y 4)
S. cunegta (PALENCIA: Cervera de Pisuerga). 5) y 6) S. cervicornis (FRANCIA: Cércega,
Monte Cinto-Gipfel).
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Lamina I1l. Microfotegrafias al M.E.B. de: 1) v 2) S. demnatensis (MARRUECOS:
Renaya). 3) y 4) S. fragilis subsp. fragilis (FRANCIA: Aude). 5} y 6) S. fragilis subsp. pani-
culata (TERUEL: Rubielos de Mora).
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{amina IV. Microfotografias al M.E.B. de: 1) y 2) S. geranioides (ANDORRA: Circo de
Pesons). 3) y 4) S. intricata (HUESCA: Col de Portalet). 5) y 6) S. kitaibelii (BULGARIA:
Bezirk Blagoevgrad).
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Lamina V. Microfotografias al M.E.B. de: 1} y 2)- S. fosae (NAVARRA: Sierra de Sarvil). 3)
y 4)- S. luizetiana (MARRUECOS: Djebel bou Nacer). 8} y 6)- S. maderensis (PORTUGAL:
Madeira, Curral).
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Lamina VI. Microfotografias al M.E.B. de: 1 y 2} S. moncayensis (GUADALAJARA: Hoz
dei rio Gallo). 3) y 4) S. pedemontana (FRANCIA: Saint-Martin Vesubie). 5) y 6) S. penta-
dactylis subsp. pentadactylis (GERONA: Vall de Ribes).
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Lamina VII. Microfotografias al M.E.B. de: 1) y 2) S. pentadactylis subsp. willkommiana
(MADRID: Sierra de Guadarrama). 3) y 4) S. pentadactylis subsp. almanzorii (AVILA: Sierra
de Gredos). 5) y 6} S. portosanctana (PORTUGAL: isla de Puerto Santo, Pico de Facho).
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Lamina VIIl. Microfotografias al M.E.B. de: 1) y 2) S. prostii (FRANCIA: Aveyron). 3) y 4)
S. trifurcata (ASTURIAS: Fuejo). 5) y 6) S. vayredana (BARCELONA: Montseny).
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CAPITULO 3 CARIOLOGIA
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3.1. ANTECEDENTES Y OBJETIVOS

3.1.1. Estudios previos

El género Saxifraga ha sido estudiado
cariolégicamente con imprecision en ocasiones,
tal y como comentaron ciertos autores
(KUPFER & RAIS 1983: 23). Por un lado, se
debié a las dificultades técnicas que el género
presenta para la obtencion de preparaciones
citolébgicas, y por otro a ciertas ligerezas al
publicar nuevos nimeros cromosomaticos.

Los primeros recuentos publicados para el
género Saxifraga, segun nuestros
conocimientos, fueron realizados por
SCHOENNAGEL. (1931). A partir de un material
clasificado por él como S. pedatifida Ehrh. di6 a
conocer el numero n= ¢.28, sin embargo S.
pedalifida es un binomen controvertido que
parece corresponder a alguna especie de la
serie Cespilosae (Reichenb.) S. Pawl (S.
rosacea Moench ?, S. cespitosa L. 7, ..},
aunque fue utilizado también para una especie
perteneciente al grupo tratado en esta memoria
(S. prostil). Ademas, SCHOENNAGEL (l.c.) llevo
a cabo recuentos en otras especies, y a partir
de todos los conocidos realizé el primer ensayo
filogenético de la familia Saxifragaceae. Poco
después SKOVSTED (1934), aporté numerosos
recuentos de la tribu Saxifrageae, pero no
incluyé ningun taxon de la serie Ceratophyliae
(s.L.).

En la primera recopilacién sobre los
némeros cromosomaéticos de las especies del
centro y noroeste de Europa efectuada por
LOVE & LOVE (1944: 195-199) no aparece

ningln recuento los taxones aqui
estudiados. Habria que esperar hasta 1953
para que fuera publicado un exhaustivo
estudio citotaxonémico de la familia
Saxifragaceae por Hamel. En él comenta
los comportamientos de los cromosomas
durante la mitosis y la meyosis, los
resultados citotaxonémicos, las posibles
relaciones filogenéticas segdn los nimeros
de base e incluso las medidas y formas de
los cromosomas de numercsas especies de
la familia. Desgraciadamente, lo que a
primera vista parecia ser un profundo
trabajo en el género Saxifraga, ha caido en
total descrédito (cf. WEBB & GORNALL
(1989: 10) al no haberse corroborado
muchos de los recuentos aportados por él.
Idéntica suspicacia despiertan otras
publicaciones posteriores del mismo autor
(HAMEL 1954, 1957).

Un interesantisimo trabajo sobre la
posible especiacién por alotetraploidia de S.
osioensis Knaben fue publicado por
KNABEN (1954}, tras el estudio cariolégico
de las tres especies implicadas, asi como
de los resultados a cerca del
comportamiento cariolégico del hibrido
artificial.

A partir de los anos sesenta diversos
autores han aportade diferentes nimeros
cromosomaticos, que se pueden considerar
los primeros verdaderamente fiables para
los distintos taxones de nuestro grupo de
estudio. Entre ellos destaca el estudio
realizado por DAMBOLDT (1971) vy
DAMBOLDT & PODLECH (1964) sobre
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algunos taxones del genero en Europa, y por
DAMBOLDT (1968) y DAMBOLDT & PODLECH
(1965) concretamente sobre los del grupo
denominado antiguamente "grex
Exarato—moschatae Engl. & Irmscher". De estas
publicaciones nos interesa particularmente la de
DAMBOLDT (1968) pues aporta los primeros
recuentos fidedignos de 4 de nuestros taxones.

Otros autores que estudiaron ciertas
saxifragas ordfilas fueron FAVARGER (1965),
FAVARGER & KUPFER (1968) y KUPFER
(1972) quienes, en sus publicaciones,
consideraron desconcertante la seccion
antiguamente denominada Dactyloides Tausch.
{sinbnimo de la seccidn Saxifraga) desde un
punto de vista cariolégico.

Posteriormente se han aportado algunos
nimeros cromosomaticos de la serie
Ceratophyllae (s.) por parte de FERNANDEZ
CASAS (1975), DELAY & VIVANT (1978),
VIVANT & DELAY (1980}, VARGAS & LUCENO
(1988), GALLAND (1990) y REDONDQO &
HORJALES (1990). No obstante, el trabajo mas
interesante de los Gltimos anos por su extension
es, en nuesfra opinibn, el de JONES (en
MOORE 1982) para "Flora Europaea"; dicho
autor intentd recontar todos los taxones
europeos del género de los que no se tenian
datos. Es una lastima que no se indigue ni
localidad ni testimonios de herbario de cada
recuento, por lo que suponemos que éstos se
realizaron a partir de plantas cultivadas o de
semillas germinadas.

De América del Norte algunos autores han
aportado interesantes resultados con el estudio
de tdxones de otras secciones muy alejadas de
la nuestra: BURNS (1942) estudid S.
pensylvanica L., ELVANDER (1984} analizé
datos cariologicos e implicaciones filogenéticas
de las especies de la seccion Boraphila
subseccién Infegrifoliae en el oeste de
Norteamérica, y HUDSON (1987) estudié el
caso de una variedad apomictica de S. stellaris
L

Las publicaciones de la década pasada que
sefalamos a continuacion significaron pasos
importantes para el conocimiento del género:
desde un punto de vista evolutivo de las
especies europeas, STEBBINS (1984); sobre el
cariétipo WAKABAYASHI & OHBA (1990);

sobre cromosomas supernumerarios,

‘SOLTIS (1983); sobre especiacion de un

taxon, BOCHER (1983).

Por dltimo, sefalamos dos
publicaciones sobre estudios cariolégicos
locales de especies del género Saxifraga:
de Suiza por KUPFER & RAIS (1983) y del
Himalaya por WAKABAYASHI & OHBA
(1990).

3.1.2. Objetivos basicos

Existe un conocimiento cariol6gico muy
deficiente del género Saxifraga en su
conjunto, y de la serie Ceratophyliae (s.l.)
en paricular. Es evidente que estas lagunas
de conocimiento nos estan privando de una
informacién basica para esclarecer
relaciones de parentesco entre taxones. Por
ello, uno de los objetivos basicos de la
presente memoria doctoral es la
profundizaciébn en el conocimiento
cariolégico del grupo de estudio con vistas
a proporcionar datos sobre la evolucién de
dicho grupo.

Nos propusimos a aportar al menos un
recuento de cada taxon de la serie
Ceratophyllae (s.l.} que estuviera a nuestro
alcance. Para conocer si el nimero varia
dentro del area de distribucion de cada
taxon, se intentaron estudiar 3 poblaciones
lo suficientemente alejadas, dando prioridad
a las localidades clasicas. Ademés, se
estudié en algunos casos el
comportamiento cariolégico del material
observado en las diferentes fases de la
division meydtica.

3.2. MATERIALES Y METODOS

Recolectamos plantas vivas en distintas
localidades ibéricas, y las mantuvimos en
tiestos en el invernadero del Jardin
Botanico de Madrid, para la recogida de
raicilas y bolones florales, Intentamos
recolectar los diferentes taxones de la
localidad clasica, siempre y cuando ésta
fuese precisa. Por tratarse de especies
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rupicolas, la supervivencia de estas plantas en
las condiciones habituales de invernadero fue
escasa, y un buen numero de elias solamente
sobrevivieron una temporada. Ello fue en
detrimento del nimero de individuos vy
poblaciones recontadas. Adicionaimente, en
algunos casos, fueron fijados los botones
florales en el campo.

Para tratar de soslayar la dificultad de
observacion citolégica que presenta el género,
se probaron distintas técnicas tanto en mitosis
como en meyosis. En el primer caso se
experimentaron las siguientes:

1) Recoleccion de raicillas sumergiéndolas en
hielo fundente durante 24 horas, para después
fijarlas en una mezcla de alcohol absoluto y
acético glacial (3:1, v/v), en la que estaban al
menos 3 ¢ 4 dias. Posteriormente eran tefiidas
en orceina acética (solucién B de la marca
Panreac) y aplastados los meristemos apicales
(entre portaobjetos y cubreobjetos) para su
posterior observacién en el microscopio 6ptico.
2) Pretratamiento con coichicina (0,05 %
durante 3 horas a temperatura ambiente y
lavado posterior del material con agua destilada
durante dos dias entre 5-15 °C), fijacion con
alcohol absoluto, &cido acético glacial y
cloroformo (2:1:1, v/v/v), y tincidon con orceina
acética.

3) Pretratamiento con colchicina (0,05 %,
durante 3 horas a temperatura ambienie) —o
con 8-hidroxiquinoleina (0,5 % p/v, durante 4-5
horas a temperatura ambiente)—, fijacién con
etanol absoiuto y acido acético glacial (3:1 v/v,
durante mas de una hora en el congelador};
posterior tratamiento con acido citrico—citrato
sodico (0,01 M a pH 4,5-4,8) y tincién con
orceina acética.

Debido a las escasas divisiones celulares
encontradas en las finas raicillas, asi como ala
menor informacion aportada por la mitosis,
preferimos realizar la mayor parte del estudio
cariolégico sobre células meyéticas.

Para estudiar la meyosis se probaron
también distintos metodos:

1) Fijacién de los botones florales en alcohol
absoluto, acido acético glacial y carmin acético
(10:4:1, v/iviv) y una gota de acetato férrico
(mordiente) y mantenimiento durante al menos

un dia en el congelador; lincién con carmin
acético durante 2 horas; y visualizacién al
microscopio éptico tras aplastamiento de las
anteras (entre portaobjetos y cubreobjetos).
2) Fijacibn de los botones florales con
etanol absoluto, Acido acético glacial y
cloroformo (6:3:1 viviv, y mantenimiento en
el congelador al menos un dia), tratamiento
con clorhidrico 1 N y 4cido acético 45% (1:9
vfv, caliente) y tincibn en orceina acética
durante 2 horas.

Finalmente, utilizamos una tercera
técnica con la que obtuvimos resultados
similares a los obtenidos con las 2 técnicas
anteriores y que presentaba la ventaja de
estar mas simplificada: a) fijacién de los
botones florales durante las primeras horas
del dia en etanol absoluto, acido acético
gltacial y cloroformo (6:3:1, vivv), b)
introduccién inmediata de la muestra en el
congelador (durante al menos un dia), c)
tincién durante 1 hora con orceina acética
{solucibn B de la marca Panreac) y d)
observacién de las anteras tras
aplastamiento entre portaobjetos vy
cubreobjetos al microscopic 6ptico.

La utilizacion de cloroformo ha sido
necesaria para disolver las resinas que
cubren todos los drganos de la pianta,
incluidos los botones florales. Ademés, las
anteras se fijaban mejor si dejabamos que
el fijador penetrara bien en ellas al
despiezar la flor. La bajada brusca de la
temperatura al introducir las muestras en el
congelador produce una brusca contraccion
de los cromosomas. La tincidon no ofrece
ninguna complicacion y se realiza sin
dificultad con orceina acética.

Un buen ndmero de fijaciones se
mantuvieron a temperaturas por debajo de
0 °C sin observarse cambios apreciables
después de un ano. Una vez transcurridos
dos anos las fijaciones perdian calidad.

Inicialmente utilizamos el medio de
Hoyer —medio semipermanente utilizado en
micologia, LUCENQ (1988)-- para mantener
algunas preparaciones permanentes. A
pesar del facil manejo de este método, la
poca nitidez de placas cariolégicas tras su

35
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aplicacion hizo que no perseveraramos en su
utilizacién.

En cuanto a la observacién citoldgica, se
utilizé el microscopio 6ptico (entre 1000-1500
aumentos) para efectuar los diferentes
recuentos, asi como el contraste de fases para
ciertas placas en las que los cromosomas
aparecian insuficientemente tefiidos.

Otros autores, como FAVARGER (1965: 18)
que emplearon otras técnicas (Carnoy),
encontrande igualmente dificultades para su
aplicacién sobre ciertas especies del género.

A continuacion presentamos la relacién del
material estudiado:

S. babiana

LEON: Babia, Truébano, 29TQH4559, 1200 m,
fisuras de rocas calizas, 14-1V—-1992, leg.
J.Aldasoro.

S. camposii subsp. camposii

GRANADA: Loja, Sierra de Loja, 30SUGS805,
1400 m, fisuras de calizas, 15-1V—1992, leg.
P.Vargas 2958PV; JAEN: Sierra de Magina,
camino del Cortijo de los Prados, 30SVG5676,
1400m, fisuras de calizas, II-1991, leg.
M.Guzman, M.Lucefo & P.Vargas 2881PV.

S. camposii subsp. leptophylia

ALBACETE: Calar del rio Mundo, nacimiento
del rio, 30SWH45, 1100 m, 31-lll-1988, leg.
M.Guzman, M.Luceno 58ML88 & P.Vargas.

8. canaliculata

SANTANDER: Hermandad de Campoo de
Suso, Serna, monte Triquineja, 30TVNO165,
1000 m, fisuras de calizas, 11-VI-1988, leg.
C.Aedo, M.Luceno & P.Vargas 2513PV; LEON:
Rodiezmo, a 2 km del pueblo en direccion W,
30TTN8158, 1250 m, 3111-1993, leg.
C.Almendrel, M.Lainz & V. de Ledn.

S. cuneata

BURGOQOS: Ona, entre La Molina del Portillo del
Busto y Cubilla, 30TUN8228, c¢. 900 m, entre
rocas calizas, 2-V-1989, leg. A.lzuzquiza
1782Al; LA RIOJA: Montenegro de Cameros,
vertiente N del puerto de Santa Inés,
30TWM1857, 1500 m, 16-V-1891, leg.
P.Vargas 2894PV; SORIA: Ucero, Cafén del rio
Lobos, 30TVM9423, 1000 m, fisuras calizas de!

canon, 16—-V--1981, leg. P.Vargas 2893PV.
S. fragilis subsp. fragilis

CASTELLON: Morella, 30TYL4400, 900 m,
fisuras de roquedos calizos del castillo,
exposicién N, 10-1V-1993, leg. P.Vargas
3147PV; TERUEL: entre Cantavieja y el
puerto del Cuarto Pelado, 30TYK1788, 1300
m, 10-1V-1983, leg. P.Vargas 3148PV.

S. fragilis subsp. paniculata

TERUEL: Sierra de Albarracin, Albarracin,
30TXK3274, 1100 m, fisuras de rocas
calizas del pueblo, 8-1V-1993, leqg.
P.Vargas 3146PV.

S. geranioides

ANDORRA: puerto de Envalira,
31TCH9410, 2650 m, grietas de pizarras,
26-\VI1-1991, G.Nieto Feliner, J.E.Davis &
A lzuzquiza 2853GN.

S. intricata

LERIDA: Pirineo central, Valle de Aran,
Tredbs, rio Aiguamoix, 31TCH2928, 1400
m, fisuras de granitos, 30—V—1991, leg. M.
Lucefio, M. Mayol, J. Rossell6 & P.Vargas
2911PV.

S. losae

LA RIOJA: Ortigosa, 30TWM1868, 1400 m,
fisuras de farallones calizos, 14-V—1987,
leg. P.Vargas 2136PV; Sierra de Urbion,
barranco del rie Urbién, 30TWM1154, 1500
m, grietas de roquedos calizos,
12-V1i-1991, leg. M.Lucefo, M.Mayol,
J.Rossellé & P.Vargas 2951PV; Brieva de
Cameros, 30TWM2067, 1300 m, fisuras de
roquedos calizos, 9—-V—-1993, leg. P.Vargas
3169PV,; Anguiano, 30TWM1979, 800 m,
12-VI1-1991, grietas de roquedos calizos,
M.Lucefio, M.Mayol, J.Rossellé & P.Vargas
2957PV.

5. moncayensis

GUADALAJARA: Pelegrina, can6n del rio
Dulce, 30TWK3241, 900 m, fisuras de
roquedos calizoes, 13-V-1991, leq.
M.Luceno & P.Vargas 2882PV.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
MADRID: Sierra de Guadarrama, Parque
Natural de Penaiara, laguna de Penalara,
30TVL1921, 2000 m, fisuras de gneises,
9-1IV-1991, leg. M. Luceno & P. Vargas
2946PV; LA RIOJA: Sierra de San Lorenzo,
2000 m, 9-VII-1992, leg. J.A.Alejandre &
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P.Vargas 3087PV bis. los articulos publicados que, por otro lado,
S. pentadactylis subsp. almanzorii suelen mostrar dibujos en vez de
AVILA: Sierra de Gredos, Hoyos del Espino, fotografias. Ya FAVARGER (1965: 18)
Plataforma de Gredos, fisuras de granitos, comenté ia agrupacibn de ciertos

30TUK1060, 1800 m, 5-VI-1991, Ileg.
M.Lucenio, J.Rossell6 & P.Vargas 2941PV,
Sierra de Gredos, Galayos, 30TUK1459, 2100
m, fisuras de granitos, 22-V-1987, leg.
R.Garcia Ada, G.Lépez Gonzalez, M.Luceno &
P.Vargas.

S. portosanctana

PORTUGAL.: Archipiélago de Madeira, isla de
Portosancto, X1—1992, leg.Franquinho & Costa,
(material vivo).

S. trifurcata

LE6N: Montes Aquilianos, 29TQH0302, 1500 m,
fisuras de rocas calizas, 12-V-1992, leg.
P.VVargas 2996PV; ASTURIAS: Fuejo,
proximidades del rio Sama, 30TTP5507
(29TQJ4407), 300 m, fisuras de rocas calizas,
26-VI1-1988, leg. P.Vargas 2580PV; Parres,
pico La Mota Cetin, 30TUN2194, 1200 m,
rogquedo calcareo, 18-1V-1993, leg. C.Aedo
2572CA.

S. vayredana

BARCELONA: Sierra del Montseny, pista que
une las carreteras del Turé de I'Home y Santa
Fe, 31TDG5323, 1000 m, fisuras de esquistos,
28-V-1991, leg. M.Luceno, M.Mayol, J.Rosselio
& PVargas 2895PV; Sierra del Montseny,
base de ‘"les Agudes", exposicidon E,
31TDG5425, 1200 m, 28-V-1991, leg.
M.Luceno, M.Mayel, J.Rossellé & P.Vargas
2897PV (y ofra poblacién de esta localidad
2896PV).

3.3. RESULTADOS
3.3.1. Comportamiento citoldgico

La observaciébn del apareamiento
cromosomatico en metafase | (MI) esta
dificultada por la escasa individualizacion de los
bivalentes Hos cromosomas tienden a formar
grupos de dificil interpretacién- asi como por el
pequeno tamano de los cromosomas en el
género Saxifraga. Esto podria ser el motivo en
parte de la imprecision de los resultados que se
contemplan en un buen nimero de los datos de

cromoscmas durante la mitosis.

La aludida tendencia de los bivalentes
a agruparse, es menor en las etapas
inmediatamente anteriores a la metafase |
(Ml) —diacinesis, anafase | (Al) inicial y
anafase 1l (All} inicial-. Por ello, la mayoria
de los recuentos los realizamos en dichas
fases, como ya hiciese KNABEN (1954:
126) en S. osloensis. No obstante, en el
caso de algin taxon con pocos
cromosomas se pudieron estudiar placas en
metafase | (MI) o metafase Il (Mll).

La microesporogénesis observada en
las especies estudiadas es de tipo
simultaneo.

Los cromosomas observados son de
tipo puntiforme en metafase | (Ml) y de
tamano méas reducido que los observados
en las placas mitéticas.

Ademas de lo dicho en el primer
parrafo, otro hecho que dificulta Ila
interpretacién de las figuras
cromosomaticas en metafase | (Ml) son los
apareamientos y migraciones asincrénicos.
Es frecuente observar alguncs cromosomas
homoélogos en avanzade estado de
migracién unidos por un filamento, mientras
que otros se encuentran apareados
(véanse las figuras de KUPFER 1972). Si
tenemos encuenta el elevado nimero de
cromosomas de las especies estudiadas
{(hasta 2n= 66), podemos hacernos una idea
de |as dificultades que se presentan. Hemos
haliado cromosomas retardarios en anafase
I {Al) en 5. pentadactylis subsp. almanzorii
de Hoyos del Espino (Avila) y S. camposii
subsp. leptophylia del Calar del rio Mundo
(Albacete), asi como la migracién anticipada
de algun cromosoma en S. trifurcata de la
Sierra de la Cabrera (Leén). Algunos de
estos cromosomas retardarios ya fueron
observados para ofras especies no
pertenecientes a nuestro grupo: por
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DAMBOLDT & PODLECH (1964: 335) en S.
exarata Vill., por BOCHER (1983: 7} en S.
nathorsti (Dusén) Hayek, por REDONDO &
HORJALES (1989: 201) en S. spathularis Brot.

Existe una clara reiacién inversa entre el
nimero y el tamano de los cromosomas en las
especies estudiadas. Por esta razén, en las
especies con pocos cromosomas se pueden
estudiar los apareamientos meyéticos durante
instantes anteriores a la metafase | (MI) sin que
aparezcan agrupados. En la figura 3.1 se
muestran las figuras en diacinesis que hemos
podido encontrar en S. cuneata, S.
pentadactylis subsp. almanzorii, S. intricatay S.
canaliculata. Algunas de esas figuras pueden
observarse en las fotografias de S. infricatay S.
cuneala publicadas por VIVANT & DELAY
(1980: 497) y DELAY & VIVANT (1978: 491),
respectivamente.

Resulta dificil interpretar ciertas figuras en
el caso de algunos individuos aneuploides.
KUPFER (1971: 181} indicdé 5 cromosomas B
para S. pentadactylis de Andorra (16+5B).
Nosotros hemos interpretado como
cromosomas B los 3 cromosomas
supernumerarios que hallamos en un ejemplar
de S. canaliculata de Serna (Santander).

3.3.2. Resultados y discusion por taxones

En la tabla 3.1 mostramos un resumen
fanto de los recuentos previos, como de los
recuentos aportados por nosotros.

A continuacién enumeramos los datos
disponibles taxon por taxon, ademas de discutir
los resuliados de cada caso:

S. babiana
(n= 20) [Lamina 1, fig. 1]

Segun nuestras referencias bibliogréaficas,
se trata del primer recuento que se ha realizado
de esta especie. Se obtuvieron varias placas
del mismo individuo en All temprana en las que
siempre observamos 20 cromosomas. Ademéas
de material de la localidad clasica se intent6

recontar esta especie de otra localidad
(ASTURIAS: lagos de Saliencia, 2563PV).
En esta zona existe un importante enjambre
de hibridos en donde esta especie esté
implicada (WEBB 1987: 249, VARGAS
1990: 284) y pensamos que recolectamos
hibridos por las combinaciones
microsporogénicas halladas (ménadas,
diadas, triadas, tétradas).

S. camposii

La Gnica referencia sobre el nimero
cromosomatico de esta especie es la de
JONES (en MOORE 1982: 77), guien hallé
2n= 64, pero en dicha publicacion no se
especifica a qué subespecie se refiere ni
cual es la localidad precisa del material
estudiado.

S. camposii subsp. camposii
(n= 30, 31} [Lamina 1, fig. 2 y 3]

De la localidad clésica (Sierra de Loja)
obtuvimos n= 30 en Al. Asimismo, de la
Sierra de M4gina recontamos n= 31 en Ali
temprana. Por tanto, parece darse
encontrado aneuploidia en este taxon.

S. camposii subsp. leptophylla
(n= 32) {LAmina 1, fig. 4]

De la dnica localidad que hemos podido
estudiar este taxon (Calar del ric Mundo)
obtuvimos n= 32, tanto en All temprana
como en M. EI ndamero diploide
consecuente de este recuento coincide con
el mencionado anteriormente por Jones
(2n= 64).
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Figura 3.1 Figuras meydticas en diacinesis observadas en las especies de la serie

Ceratophyliae (s.1.)

S. canaliculata
{n= 26, 27, 27+3B)} [Lamina 1, fig. 5]

Hemos encontrado n= 27 en Ml en un
individuo de Serna (Santander) y n= 26 en M|
en otro individuo procedente de Rodiezmo
(Leén), si bien en algunas placas del individuo
de la primera localidad se recontaron 30
cromosomas, 3 de los cuales se interpretaron
como cromosomas B por su menor tamafo y
tincién ligeramente mas intensa.

El primer recuento de esta especie fue
realizado por DAMBOLDT (1968: 47) en Mll a
partir de material del puerto de Piedrasiuengas
(Burgos) y did como resultado n= 26,
congruente con el encontrado por JONES (en
MOORE 1982: 77)-2n= 52~ Nos sorprende, por
tanto, el nimero n= 18 obtenido por REDONDO
& HORJALES (1989: 199) a partir de una planta
de Rodiezmo (Ledn).

Por tanto, consideramos que esta especie
presenta aneuploidia y cromosomas
supernumerarios.

S. cervicornis
(2!'):.: 42, 44)

Tanto HAMEL (1954: 110} como
CONTANDRIOCPOULOS (1962) encontraron
el nimero mitético 2n= 26 para plantas de
Cércega, sin embargo recuentos posteriores
dieron a conocer numeros muy diferentes:
DAMBOLDT (1968: 47), 2n= 42 y n= 21 en
Ml a partir de material procedente de
Corcegay Cerdena, respectivamente; VILLA
(1978: 242), 2n= 42 a partir de material de
Cerdefia; y FAVARGER (en GALLAND
1990: 77) y JONES (en MOORE 1982; 78},
2n= 44 para piantas de Cerdefnay Corcega,
respectivamente.

Expresamos nuestras dudas acerca de
los recuentos de Hame! y Contradiopoulos
por contradecirse con 1os mas recientes.

S. cuneata
(2n= ¢.38; n= 18, 19) [L4mina 1, fig. 6, y
lamina 2, fig. 1]
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Hemos obtenido dos nOmeros en meyosis.
Del material de Ona (Burgos) y de Ucero (Soria)
recontamos 19 cromosomas en diacinesis y MI,
respectivamente. Sin embargo, de Montenegro
de Cameros (Soria} obtuvimos el nimero n= 18
en All temprana.

Asimismo, obtuvimos 2n= c.38 en mitosis
de conectivo en material de Ona (Burgos) pero
no involucradas en {a formacion del grano de
polen.

HAMEL (1953: 185) habia obtenido 2n= 28,
namero muy diferente del encontrado por
DELAY & VIVANT (1978: 487) en diacinesis (n=
19) en material procedente de Pefia Redonda
(Palencia), asi como los aportados por
nosotros.

Como se puede deducir de estos datos,
existe aneuploidia en esta especie.

5. demnatensis
(n= 33)

Existen dos recuentos efectuados por
GALLAND (1990: 76), a partir de dos plantas de
una localidad del Gran Atlas, con un resultado
unico n= 33. Dicha autora (GALLAND 1990:
110, 116) indicbd que S. demnatensis parece ser
un apoendemismo, aunque para afirmar esto
Ulitimo  necesitarfan conocerse con mas
fiabilidad las relaciones de parentesco cercano;
lo cual es dificil en un grupo con tan marcado
polimorfismo cariolégico.

S. fragilis

S. fragilis subsp. fragilis
(@n= 60-66; n= 33) [Lémina 2 , fig. 3}

Los materiales recolectados pertenecientes
a este taxon procedieron de Morella (Castelién)
y Cantavieja (Teruel), a partir de los que se
obtuvo el nimero n= 33 en Ml y diacinesis en el
primer caso, y en Ml en el segundo. Ambas
focalidades se sitlan en una amplia zona
ecotonica de ambas subespecies.

JONES (en MOORE 1982: 77) indica varios
nameros mitgticos (2n= 60—66) para este taxon,
sin mencionar una vez mas la localidad. Por

tanto, dicho autor admite aneuploidia para
este taxon.

S. fragilis subsp. paniculata
(2n= 64, n=33) [Lamina 2 , fig. 2]

El Gnico recuento anterior de este taxon
(2n= 64) conocido por nosotros hasta la
fecha fue publicado asi mismo por JONES
{(en MOORE 1982: 77) sin indicar localidad.
Nosotros hemos encontrado, en Ml y en
diacinesis, n= 33 en material de Albarracin
(Teruel), lo que supone un nimero diploide
deducido con dos cromosomas mas que el
obtenido por MOORE (l.c.).

S. geranioides
(2n= €.52)

Intentamos recontar en meyosis esta
especie a partir de material de Andorra, con
un resultado impreciso de n= 267.

El primer recuento de este
subendemismo pirenaico fue aportado por
HAMEL (1953: 184) en mitosis, 2n= 32. Sin
embargo, JONES (en MOORE 1982: 77)
publicéd 2n= c.52. Nuestro resuitado parece
apoyar mas bien este segundo recuento.

S. intricata
{2n= 34; 2n=¢.32; n= 16, 17) [Lamina 2,
fig. 4}

El primer recuento de esta especie (2n=
20) fue aportado por HAMEL (1954: 114) a
partir de material de Gavarnie. De la misma
localidad francesa FAVARGER & KUPFER
(1968: 354) publicaron un ndamero muy
diferente (n= 17). VIVANT & DELAY (1980:
503} volvieron a obtener este Gitimo nimero
del valle francés de Aspe, ilustrandolo con
dos buenas fotografias en diacinesis y All
temprana. Por Gltimo, JONES (en MOORE
1982: 78) encuentré el nimero somatico
2n= 34 de Francia.

El nimerc que ahara presentamos es ol
primer recuento hispano, aunque nuestra
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localidad (valle de Arén) pertenece a la
vertiente septentrional de los Pirineos. A partir
de material de dicha localidad obtuvimos 2n=
€.32 en mitosis de conectivo de anteray n= 16
en diacinesis en dos individuos.

Estos datos indican que S. intricata también
presenta aneuploidia.

S. kitaibelii

No hemos podido disponer material de
dicha especie, ni conocemos referencia alguna
sobre su nimero cromosomatico.

S. losae
(2n= 56; n= 28) [Lamina 2, fig. 5]

El Unico recuento existente hasta la fecha
de este controvertido taxon fue efectuado por
nosotros (VARGAS & LUCENO 1988: 132) en
mitosis con resuttado de 2n= 56. Dicho numero
se obtuvo a partir de mitosis estaminales de
tejido conectivo de material procedente de
Ortigosa (l.a Rioja). Del barranco del rio Urbion
(La Rioja) obtuvimos n= 28 en All temprana, de
Brieva de Cameros (La Rioja) n= 28 en Ml y
MIl, ¥y de Anguiano {La Rioja) un ndmero
aproximado n= c.28.

5. maderensis

No hemos podido obtener materiales de
esta especie de Madeira, ni conocemos
recuento alguno previo.

S. moncayensis
(2n= 60; n=c.30, n= 31) [Lamina 2 , fig. 6]

Existen dos recuentos anteriores al nuestro,
publicados por JONES (en MOORE 1982: 77)
sin indicar localidad (2n= 60), y por
FERNANDEZ CASAS (1975:144) de lalocalidad
clasica (h= c¢.30). Debido a la presencia en la
misma de otro taxon, S. pentadactylis subsp.
willkommiana, y del hibrido esporadico entre
ambas (S. davidis—webbj), preferimos estudiar

la citolégicamente esta especie de un lugar
alejado de esta conflictiva localidad. De
Pelegrina (Guadalajara) conseguimos el
recuento n= 31 en All inicial para todas las
células recontadas de un misma individuo.

Si consideramos todos los recuentos
debemos admitir la existencia de
aneuploidia para esta especie.

S. pedemontana
(2n= 40, 42)

Existen dos recuentos conocidos para
esta especie: n= 21 en MI, a partir de
material de Alpes Cottiennes (DAMBOLDT
1968: 47) y 2n= 40 a partir de los Alpes
Maritimos (FAVARGER en GALLAND,
1990: 77).

Nosotros no hemos dispuesto de
materiales de esta especie.

8. pentadactylis Lapeyr.

S. pentadactylis subsp. pentadactylis
(n= 16, 16+5B)

El dnico autor que ha aportado un
ndmero cromosomatico para este taxon fue
KUPFER (1971: 181), quien obtuvo el
recuento meyético n= 16+5B a partir de
material de Andorra. Nosofros no hemos
tenido ocasion de estudiar este taxon
pirenaico.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
{(n= 16) [LAmina 3, fig. 1]

Para este taxon hemos hallado n= 16
en Ml de Pefalara (Madrid) y n=c.16 en Al
de la Sierra de San lLorenzo (La Rioja), sin
que hallamos observado cromosomas
supernumerarios. No conocemaos recuentos
antericres de este taxon.

S. pentadactylis subsp. almanzorii
(n= 16, 17) [Lamina 3, fig. 2 y 3]

De la Plataforma de Gredos (Avila)
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estudiamos varios individuos en diacinesis y Al
que presentaron mayoritaramente n= 16,
excepto un ejemplar que mostré n= 16, 17. Por
tanto, creemos haber encontrado aneuploidia
para este taxon.

Mucho antes que nosotros KUPFER (1971:
181) obtuvo n= 16, nimero publicado con la
indicacion de "Sierra de Gredos".

S. portosanctana Boiss.

No conocemos ninguna referencia
bibliografica sobre el nimero de cromosomas
de esta especie. Nosotros solamente hemos
obtenido una placa en diacinesis con
aproximadamente 27 cromosomas, numero que
ha de ser confirmado.

S. prostii
(2n= c.287; 2n= 327)

Hemos tenido la oportunidad de recibir los
testimonios de herbario de los materiales que
DAMBOLDT (1968: 47) utiliz6 para su recuento
(2n= 32) de "Frankreich: Cevennen: Col de Maz
de PAir ca. 2 km O der Passhéhe an
Silikatfelsen, ca. 800 m, leg. Reichstein". En
nuesira opinion estos materiales no pertenecen
a S. prostii, sino que mas bien podria tratarse
de un hibrido.

Para complicar mas la cuestion existe un
recuento aproximado de SCHOENNAGEL
(1931: 275) de 2n= c.28.

Nosotros no hemos tenido la oportunidad
de estudiar esta especie.

S. trifurcata
(n= ¢.19, 22) [Lamina 3, fig. 4]

Las preparaciones obtenidas en diacinesis
y Al de los Montes Aquilianos (Leobn)
proporcionaron n= 22, asi como en M
procedentes de Fuejo (Asturias). Sin embargo,
de Parres (Asturias) obtuvimos n=¢.19 en Al y
All, Por tanto, parece que existe aneuploidia en
esta especie.

La unica referencia bibliografica se debe a

HAMEL (1954: 112} que proporciond el
numero 2n= 28. Por lo expuesto en el
apartado 3.1.1. "Antecedentes" parece
prudente no considerar dicho dato.

S. vayredana
{2n= c.64; n= ¢.30, 31) [LL4mina 3, fig. 5]

La dnica referencia citolégica que
tenemos de este endemismo del Montseny
es, una vez mas, de JONES (en MOORE
1982: 78), 2n= c.64. Nosotros hemos
hallado n= 31 en All, n=c.30 en All y n=
¢.31 en MIl en plantas de las localidades de
"les Agudes", Santa Fe y otra poblacién de
"les Agudes" (Sierra del Montseny),
respectivamente.

3.4. DISCUSION GENERAL

La morfologia de los cromosomas es
bastante homogénea, y se podrian clasificar
por su forma c¢omo cromosomas
puntiformes. Por tanto, ha resultado
imposible ordenarlos seg(n la clasificacién
ampliamente admitida de STEBBINS (1971).
Asimismo, no hemos observado en ningin
cromosoma constriccion primaria, pero dado
el tamano de los cromosomas no podemos
postular que no tengan centrémero.

lL.a aparicibn en varios taxones de
numeros_gaméticos consecutivos, tanto en
plantas de distintas localidades (S.
canaliculata, S. camposii, S. fragilis, S.
pentadactylis subsp. almanzori, S.
moncayensis, S. intricata, S. pedemontana,
S. cervicornis, S. cuneala y S. intricata),
como en células de un mismo individuo (S.
pentadactylis subsp. almanzori), parece
indicar que la aneuploidia es un fenémeno
bastante extendido. Este hecho se puede
constatar a partir de algunos de los datos
previos de otros autores (tabla 3.1), y se
comprueba con nuestros propios resultados.
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Por tanto, podria ser uno de los mecanismos
mas importantes en la evolucién citolégica del
grupo, tal y como ya comentara SOLTIS (1983:
1010) para Saxifraga en su conjunto.

Este fenbmeno no seria exclusivo de
nuestro grupo de estudio ya que, en otras del
género, se ha encontrado también variabilidad
intraespecifica en el niumero cromosomatico:
SKOVSTED (1934: 8) public6 para S. granulata
los nimeros n= 23-30; FAVARGER (1965: 20-
21) aportdé para S. muscoides 2n= 3638 y n=
18, 19, para S. sedoides 2n= 62-65 y n= 32,
para S. aphyllan= 2931, y para S. exarata 2n=
20-22; DAMBOLDT (1971: 705) obtuvo 5
numeros mitdticos para S. moschata (2n= 24,
26, 32, 34, 36); JONES {en MOORE 1882: 79)
hallé 2n= 6266 para S. corsica; y REDONDO
& HORJALES (1989: 200, 201) aportaron n=
11, 22, 24, 26, 28 para S. granulatay n= 13, 14
para 8. spathularis.

Las explicaciones sobre la variabilidad del

numero _de cromosomas varian segun los
autores. Por un lado, KUPFER (1972: 48} indica
la presencia de numerosos cromosomas
supemumerarios para explicar el variable
numero de cromosomas de S. androsacea, y en
concreto de cromosomas B para S
pentadactylis (KUPFER 1971: 181). Por ofra,
SOLTIS (1983: 1010) comprueba la existencia
de numerosos cromosomas B en 5. virginiensis,
no obstante admite que la aneuploidia
predomina en Saxifraga. Sin embargo, los
cromosomas supernumerarios no siempre han
podido ser distinguidos en ofras especies
(KUPFER 1972: 48) pues, aunque de menor
tamano, son similares a los mas pequenos de
los cromosomas A.

Desde un punto de vista evolutivo,
FAVARGER (1965: 23) considera que la

inestabilidad cariolégica que se observa en el
género se debe a que especies de ciertos
grupos se encuentran en activa evolucion. La
explicacibn que proponen KUPFER & RAIS
(1983; 23} se basa en que la microevolucion
estaria siguiendo 3 caminos: especiacion
gradual, poliploidia y disploidia. Por Gltimo, es
de interés indicar la explicaciéon de la historia
evolutiva del género Saxifraga propuesta por

STEBBINS (1984: 7), por la cual acepta 3
clases de especies segliin el ndmero de
cromosomas (diploides, poliploides antiguos
y poliploides recientes) correlacionados con
el patrén latitudinal de distribucién. Y asi,
considera que el género evolucioné desde
elevadas latitudes y de cuyas especies se
derivarian tanto las especies de climas
templados como las de regiones alpinas
situadas en bajas latitudes. Adema4s, sefiala
la aparicion de poliploides artico—alpinos
originados por la hibridacién de taxones
muy relacionados entre si, ya que
especiaron divergentemente y después se
pusieron en contacto tras épocas de
aislamiento.

Dado el escaso nivel de conocimientos
cariclbgicos en el género Saxifraga, hay
que ser muy prudente a la hora de discutir
los hipotéticos mecanismos citogenéticos
que hayan podido actuar.

Como dijimos anteriormente, en las
especies del grupo estudiado parece existir
una relacion inversa entre el tamaiio de [os
cromosomas y su nimero. Esta apreciacién,
junto a la mencionada apariencia puntiforme
de los cromosomas, y el no haber
observado en nuestro grupo constriccién
primaria de los cromosomas, nos indujo a
plantearnos la posibilidad de que no
tuvieran el <centrébmero localizado
(HEILBORN 1924); fendmeno que proponen
KONDO & LAVARCK (1984) para el
filogenéticamente préximo género Drosera.
No obstante, el que otras especies de
Saxifraga de otras seccicnes, presenten
claramente constriccidbn primaria en los
cromosomas mitéticos (WAKABAYASHI &
OHBA 1990) nos hace dudar de aquelia
posibilidad.

Otra posible causa de variabilidad
intraespecifica en el ndmero de
cromosomas son las aneuploidias
cuantitativas: delecciones, duplicaciones y
trisomias; pero, para demostrar dichos
mecanismos, deberiamos haber encontrado
univalentes, tetravalentes vy trivalentes,
respectivamente. SKOVSTED (1934: 11, 13)
encontr6 en S. granulata dichas figuras




44 Vargas (1994) Estudios biosistemaéticos en el género Saxifraga: seric Ceratophyllae (s.1.)

meyoéticas —e incluso hexavalentes- sin
embargo en dicha especie no se han
corroborado los mencionados resuitados en
trabajos ulieriores.

Desgraciadamente no poseemos recuentos
de todos los taxones incluidos en nuestro grupo
de estudio, sin embargo creemos estar en
disposicibn de comentar algunos aspectos
filogenéticos del mismo. De los 24 téxones
considerados, conocemos el namero
cromosomatico de 20, siendo desconocido para
S. kitaibelii, S. maderensis, S. portosanctana y
S. luizetiana.

Teniendo en cuenta los datos cariclégicos,
asi como los caracteres morfoldégicos mas
relevantes, podriamos distinguir dentro de la
serie Ceratophyllae (s.l) principalmente 4
subgrupos de especies. 1) El subgrupo de S.
pentadactylis: S. pentadactylis (n= 16, c.17), S.
intricata (n= 16, 17), S. losae (n= 28), S.
moncayensis (n= 30, 31) y S. vayredana (n=
31). 2) El subgrupo de S. pedemontana:
compuesto por S. pedemontana (n= 20, 21}, S.
cervicornis (n= 21, 22) y 5. demnatensis (n=
33). 3) El subgrupo de §. canalicufata. S.
canaliculata (n= 26, 27), S. camposii (n= 30, 31,
32) y S. fragilis {(n= 30, 31, 32, 33). 4) Con clara
entidad, el subgrupo de S. cuneata (serie
Ceratophyliae s.str): 8. cuneata (n= 18, 19), S.
trifurcata (n= ¢.19, 22) y S. babiana (n= 20),
posee sin embargoe ciertas caracteristicas
morfologicas similares al subgrupo anterior. Por
altimo, si atendemos a la morfologia y al
namero cromosomatico (n= c¢.26), S.
geranioides no encajaria con claridad en
ninguno de dichos subgrupos.

Todo ello nos induce a pensar que el
grupo de estudio, circunscrito de acuerdo
con autores previos (serie Ceratophyllae
sl), no es del todo natural. En efecto,
especies de la subseccién Triplinervium no
incluidas en la presente memoria doctoral
parecen muy afines morfoldgica vy
cariolégicamente a las estudiadas. Por
ejemplo, S. exaraia (b= 10, 11), S.
moschata (n= 13, 14, 26}, S. hariotii (n=17),
5. cebennensis (n= 16), S. pubescens (n=
13, 14), son especies que poseen mAs
afinidades morfolégicas y carioldgicas con
el subgrupo de S. pentadaciylis, que
algunos subgrupos de la serie
Ceratophyliae (s.l.) entre si. Ademés, dichos
taxones no incluidos en la serie
Ceratophyliae (s.l.) pudieran ser parte de
una serie aneuploide que habria tenido
lugar en el subgrupo de S. pentadaciylis.

Asimismo, el subgrupo de S,
pedemontana (s.|.) pudiera corresponder a
una corta serie aneuploide en la que S.
pedemontana y S. cervicornis se
correlacionan bien, mientras que S.
demnatensis no acabaria de encajar desde
el punto de vista citoldgico.

Los subgrupos de S. canaliculatay S.
cuneata, parecen filogenéticamente muy
proximos. lLa serie aneuploide de S.
cuneata, S. lrifurcata y S. babiana tiene
suficiente entidad frente a las especies S.
camposii y 5. fragilis. Sin embargo, S.
canaliculata presenta una morfologia vy
namero cromosomatico intermedios entre
un subgrupo y otro, por o que pudiera
interpretarse comao "eslabén" en un posible
proceso aneuploide de especiacién.
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Taxon Recuentos prevics Recuentos
proplos
S. babiang” - n= 20
S. camposii 2n= 64 (JONES 1982
8. camposii subsp. camposii n= 30, 31
subsp. leptophyilla - n= 32
S. canaliculata n= 26 (DAMBOLDT 1968}; n= 26, 27
2n= 52 (JONES 1982);
n= 187 (REDONDO & HORJALES 1989)
S. cervicornis 2n= 42, n=21 {DAMBOLDT 1968); Zn= 42 (VILLA 1978);
2n= 44 (FAVARGER 1972); (JONES 1582,
2n= 267 (HAMEL 1954); (CONTANDRIOPOULOS 1962)
5. cuneata* n= 19 (DELAY & VIVANT 1978}, n=18, 19;
2n= 287 (HAMEL. 1953) 2n= c.38
S. demnatensis n= 33 {(GALLAND 1990}
S. fragilis subsp. fragilis 2n= 6066 (JONES 1982) n=33
subsp. paniculata - n= 33
S. geranioides n= c.52 (JONES 1982); n= ¢.26
2n= 327 (HAMEL 1953}
8. intricata n= 17 (FAVARGER & KUPFER 1968);(VIVANT & DELAY 1980) | 2n=¢.32;
2n= 34 (JONES 1982); n= 16
2n= 207 (HAMEL 1954)
S. losae 2n= 56 (VARGAS & LUCENO 1988) 2n= 56,
n= 28
5. moncayensis n= ¢.30 (FERNANDEZ CASAS 1975); n= 31
2n= 60 (JONES 1982
8. pedemontana n= 21 (DAMBOLDT 1968),
2n= 40 (FAVARGER 1990)
S. pentadactylis
subsp. pentadactylis n= 16+5B (KUPFER 1971)
subsp. almanzorii n= 16 (KOPFER 1971) n= 16, 17
subsp. willkommiana - n= 16
S. prostif 2n= 327 (HAMEL 1954); (DAMBOLDT 1968)
S. trifurcata® 2n= 287 (HAMEL 1954) n=c.19,22
S. vayredana 2n= c.64 (JONES 1982) n= 31 J

Tabla 3.1 Resumen de los recuentos previos y de los obtenidos en la presente memoria doctoral
de los tAxones de la serie Ceratophyllae (s.l.). Con interrogante (?) se indican los recuentos dudosos
y con asterisco (*) las especies de la serie Ceratophyllae (s.sir.).
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3.5. CONCLUSIONES

1 Desde un punto de vista citolégico
podemos confirms la aparicion esporadica de
cromosomas supernumerarios, asi como el
retraso o adelanto en la migracién de algin
cromosoma para ciertas especies. Asimismo,
hemos observado que de forma generalizada
los cromosomas meydticos en metafase son
puntiformes.

2 la aneuploidia pudiera ser uno de los
mecanismos citogenéticos del cual se han
valido taxones de la serie Cerafophyllae (s.l.)
para especiar.

Mas aun, una aneuploidia ascendente
podria ser responsable de nimero de
cromosomas elevado que tienen algunas
especies-por ejemplo 5. fosae, 5. moncayensis
y S. vayredana-, aun cuando no podemos
descartar la poliploidia comoc mecanismo
evolutivo en estos casos.

3 Si tenemos en cuenta los resultados
cariolégicos obtenidos, asi como las
caracteristicas morfoldgicas mas relevantes de
las planias estudiadas en la presente memoria
doctoral, creemos que las serie taxondémica
estudiada no es un grupo del todo natural, ya
que fuera de ella quedan especies que creemos
estrechamente emparentadas con las admitidas
en dicha serie.

A excepciétn de S. geranioides, que no
sabemos exactamente dobonde quedaria
circunscrita, en la serie Ceratophylfiae (s.l.)
podriamos distinguir 4 subgrupos de
especies: subgrupo de 5. pentadaclylis
—con S. penfadaclyiis, S. intricala, S. losae,
S. moncayensisy S. vayredana-, subgrupo
de S. cuneata (serie Ceratophyllae s.str)
—con S. cuneata, S. trifurcatay S. babiana,
subgrupo de S. canaliculata—estrechamente
emparentado al anterior, con 8.
canaliculata, 8. camposii y S. fragilis-, y
subgrupo de S. pedemontana -con S.
pedemontana, S. cervicornis y S.
demnatensis.

Se hace necesaria una investigaciéon
citogenética mas profunda, y que
comprenda un mayor numero de
poblaciones e individuos, para estimar con
mayores garantias los mecanismos de
evolucién cariologica en las especies de las
diferentes series taxondmicas de la seccién
Saxifraga.
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Lamina I. Todas x 4000 aumentos. 1)-Anafase | de S. babiana, n=_20 (LEON: Truébano).
2)Anafase | de S. camposii subsp. camposii, n=_ 30 (GRANADA: Sierra de Loja, 2958PV).

3)Metafase |l de S. camposii subsp. camposii, n= 31 (JAEN: Sierra de Méagina, 2881PV).
4)Anafase | de S. camposii subsp. leptophylfa, n= 32 (ALBACETE: Calar del rio Mundo,
58ML88). 5)Diacinesis de S. canaliculata, n= 27 (CANTABRIA: Hermandad de Campoo de
Suso, 2513PV). 6)Diacinesis de S. cuneata, n= 19 (BURGOS: Ofa, 1782Al).
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Lamina Il. 1) Anafase | de 8. cuneata, n=_18 (LA RIOJA: Montenegro de Cameros, 2894FV) (x
4000). 2) Diacinesis de S. fragilis subsp. paniculata, n=_ 33 (TERUEL: Albarracin, 3146PV) (x
4000). 3) Metafase | de S. fragilis subsp. fragifis, n= 33 (TERUEL: entre Cantavieja y el puerto
del Cuarto Pelado, 3148PV) (x 4000). 4) Diacinesis de S. intricata, n=_16 (LERIDA: Valle de
Aran, 2911PV) (x 4000). 5) Metafase de S. /losae, n=_28 (LA RIOJA: Brieva de Cameros,
3169PV) (x 4000). 6) Metafase Il de S. moncayensis, n= 31 (GUADALAJARA: Pelegrina,

2882PV) (x 10.000).
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Lamina Ill. Todas x 4000 aumentos. 1} Diacinesis de S. pentadactylis subsp. willkornmia-
na, n=_16 (MADRID: laguna de Pefalara, 2946PV). 2) Diacinesis de S. pentadactylis
subsp. almanzorii, n= 16 (AVILA: Plataforma de Gredos, 2941PV). 3) Diacinesis de S. pen-
tadactylis subsp. almanzorii, n=_17 (AVILA: Plataforma de Gredos, 2941PV; mismo indivi-

duo que la anterior). 4) Anafase | de S. trifurcata, n= 22 (LEON: Sierra de la Cabrera,
2996PV). 5) Metafase Il de S. vayredana, n= 31 (BARCELONA: Sierra de Montseny).
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4.1. ANTECEDENTES Y OBJETIVOS
4.1.1, Estudios previos

Aunque existen esfudios puntuales de ciertas
especies, el género Saxifraga ha sido muy poco
estudiado desde el punto de vista quimico.

Sobre S. vayredana, especie perteneciente
al grupo de saxifragas analizadas en la
presente memoria, IGLESIAS (1974) realizd un
exhaustivo estudio quimiofarmacologico como
parte de su tesis doctoral; determind, entre
otros compuestos, los glacidos y mucilagos de
esta planta, asi como sus taninos. Asimismo,
los &cidos fenélicos y los derivados de S.
vayredana fueron también analizados por
IGLESIAS (l.c), al igual quer PAWLOWSKA
(1976) los determiné para S. paniculata Miller.
Sin embargo, e! mayor interés se ha centrado

en flavonoides, tanto para compararlos con
los de otros géneros de saxifragaceas
(BATE-SMITH 1954), como para buscar
relaciones quimiotaxondmicas entre
especies de diversas secciones (JAY &
LEBRETON 1965, ANDERSEN &
OVSTEDAL 1988, MILLER & BOHM 1980).
iguaimente, se han analizado flavonoides
en ciertas especies con intencién de
aportar informacion que aclare la
taxonomia de algunos grupos conflictivos
de especies —ANDERSEN & OVSTEDAL
(1988) para S. hyperborea, S. cemuay S.
svalbardensis; BOHM, BHAT & MILLER
(1984) para 4 especies norteamericanas—.
Otros autores han aportado datos parciales
sobre flavonoides de ciertas especies
~IGLESIAS (1974) para S. vayredana y
PAWLOWSKA (1976) para S. paniculata.

! El presente capituto ha sido realizado en el Instituto de Quimica Orgénica de Madrid del Consejo Superior
de Ciencias Cientfficas (C.5.1.C.) en colaboracién con Joaguin Esteban y Jesils Sanz.
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La presencia de sustancias resinosas,
caracteristicas de las especies de la serie
Ceratophyllae (s.l.), son conocidas desde muy
antiguo por la denominacién popular de
“balsamos"” o "consueldas". Desdde un inicio,
consideramos que las resinas que cubren la
totalidad de la planta proporcionan una
importante barrera a la evapotranspiracién de
estas especies rupicolas, y que podrian
presentar caracteristicas especificas.
Anteriormente, los componentes volatiles de los
aceite esenciales s6lo habian sido
determinados para dos especies -~una de
nuestro grupo, S, moncayensis (SANTA
CECILIA & AL. 1989), y otra perteneciente a
una seccién muy diferente, S. stolonifera Meerb.
(KAMEOKA & AL. 1974, 1976)—. En ellas se
han encontrado compuestos terpénicos
(fundamentalmente diterpenos), acidos grasos
y n—alcanos. Por ello, planteamos un estudio de
los aceites esenciales de las especies
estudiadas en la presente memoria doctoral
tendente a conocer la composicion volatil de
dichas resinas, asi como las posibles relaciones
quimiotaxonémicas.

Sin  embargo, existe wuna dificultad
relacionada con el empleo quimiotaxonémico de
las sustancias que forman un aceite esencial.
Como demuestraron BELL & CHARLWOOD
(1980), en diversas especies pueden darse
idénticos componentes que han sido originados
através de distintas rutas biosintéticas. Por ello,
en realidad son las rutas biogenéticas y no las
sustancias generadas las que tienen verdadero
valor quimiotaxonémico.

En lo que se refiere a la composicion
porcentual del aceite esencial para una
evaluacion quimiotaxonémica, HEGNAUER
(1962) sblo consideré aquellos componentes
que estan en una concentracién de, al menos,
un uno por cienta. Otros autores como GARCIA
VALLEJO (1973), GAVINA MUGICA &
TORNER OCHOA (1974), CULBERSON &
CULBERSON (1976) y VELASCO
NEGUERUELA & AL. (1982) consideran
componentes fundamentales, aquellos que
estan en un porcentaje superior ¢ igual al diez
por ciento; componentes menores, los
comprendidos entre 1 y 9,9 por ciento,

microcomponentes, ios que se encuentran
entre 0,1 y 0,9 por ciento; y trazas,
aquelios que estan por debajo de 0,1 por
ciento. Sin embargo, consideramos que [a
aproximacién mas razonable vy
mayoritariamente aceptada en la
actualidad, es la que proponen autores
como TETENYL {(1970), CULBERSON &
CULBERSON (1976), entre otros, y que
consiste en caracterizar el aceite esencial
a través de todos los componentes en él
determinables, ya que ésto refleja mejor el
complejo acervo genético.

Respecto a la utilidad real o potencial de
los diversos constituyentes volatiles de las
esencias como caracteres taxonoémicos,
FLAKE & TURNER (1973), indican gque los
terpenos son caracteres ideales para su
utilizacion taxonémica especiaimente enlos
niveles genérico e infragenérico. De
acuerdo con HARBONE (1968), las
pricipales ventajas de la utilizacién de los
terpenos para este propésito, residen en
que pueden ser analizados con mucha
precision, mediante las modernas técnicas,
utilizando pequenas cantidades de muestra.
Ademas, sus estructuras quimicas son
ampliamemte conocidas, de tal forma que
los nuevos componentes descubiertos
durante las revisiones sistematicas suelen
poder identificarse rapidamente. Asimismo,
los terpenos se encuentran ampliamente
distribuidos en la naturaleza, por lo que
pueden ser empleados en el estudio
quimiotaxonémico de numerosos grupos
vegetales. HARBORNE & TURNER (1984)
indican que ofros compuestos menos
volatiles —tales como los alcanos— han sido
también ulilizados por diversos autores
para delimitar quimiotaxonémicamente
diversas categorias infragenéricas, e
inciuso especies.

4.1.2. Objetivos basicos
El objetivo fundamental de este capitulo

es aportar caracteres fitoquimicos —en
concreto de los compuestos volatiles—
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como una fuente mas en el marco del estudio
biosisteméatico de la serie Ceratophyliae (s.1).

Ademas, consideramos de interés aportar
informacion complementaria sobre ia aplicacidén
de técnicas quimiométricas con fines
quimiotaxonémicos.

4.2. MATERIALES Y METODOS
4.2.1. Materiales estudiados

El material estudiado de los distintos tdxones
se indica a continuacion:

S. x alejandrei

LA RIOJA: Sierra de Urbi6n, barranco del rio
Urbion, 30TWM1154, 1500 m, grietas de
roquedos calizos,12-VI1-1991, Lucefio, Mayol,
Rossellé & Vargas 2952PV.

S. babiana

LEON: Truébano, 29TQH4559, 1200 m, grietas
de calizas, 15-1V--1992, leg.J.Aldasoro,
2959PV; La Babia, Truébano, 29TQH4559,
1200 m, grietas de calizas, 11-V-1992,
leg.Vargas 2992PV.

S. camposii subsp. camposii

GRANADA: Loja, Sierra de Loja, 30SUGS805,
1400 m, grietas de calizas, 23—-V-1992, Vargas
2958PV. JAEN: Sierra de MéAgina, pista del
Cortijo de de los Prados, 30SVG5676, 1400m,
fisuras de calizas, marzo—1991, leg.Guzman,
Lucefio & Vargas.

S. camposii subsp. leptophylla

ALBACETE: Calar del rio Mundo, nacimiento
del rio, 30SWH45, 1100 m, 31-111-1988, leg.
Guzman, luceno 58ML88 & P.Vargas.
ALBACETE: Sierra de Alcaraz, Cerro de los
Pastos, 30-V—1992, S.Pajarén; Sierra de
Alcaraz, Los Almenares, 20-V-1992, S.Pajaron.
S. canaliculta

ASTURIAS: Pola de Somiedo, lagos de
Saliencia, 29TQH3570, 1900 m, grietas de
calizas, 13-VI-1988, Aedo, Lucenc & Vargas
2542PV; Pola de Somiedo, lagos de Saliencia,
20TQH3671, 1600 m, grietas de calizas,
12-V-1892, Vargas 2993PV. CANTABRIA:
Hermandaz de Campoo de Suso, Serna, monte
Triquineja, 30TVNO0O165, 1000 m, fisuras de
calizas, 11-VI-1988, leg.Aedo, Lucefic &

Vargas 2513PV. LEON: Los Barrios de
Luna, embalse Barrio de Luna, 30T TNG748,
1200 m, grietas de cuarcitas, 11-V-1892,
Vargas 2991PV.

S. cuneaia

PALENCIA: Grijera, 30TUN9841, 900 m,
grietas de calizas, 11-VI-1988, Aedo,
Lucefio & Vargas 2514PV. SORIA: canén
del rio Lobos, 30TVMS8423, 16-V-1991,
leg.Vargas 2893PV, Montenegro de
Cameros, verfiente norte del puerto de
Santa Inés, 30TWM1857, 1500 m,
16-V-1991, leg.Vargas 2894FV. LARIOQJA:
Sierra de Urbién, barranco del rio Urbién,
30TWM1154, 1500 m, grietas de rocas
calizas, 12-VII-1991, leg.Luceno, Mayol,
Rossellé & Vargas 2950PV. Sierra de San
Lorenzo, 30TWMO7, 1700 m, grietas de
calizas, 9-VI1-1992, Alejandre, Gil Zdniga
& Vargas 3090PV. Sierra de Urbién,
barranco del rio Urbién, grietas de
roquedos calizos, 30TWM1154, 1500 m,
8-Vil-1992, Alejandre, Gil ZOniga & Vargas
3089PV.

S. fragilis subsp. fragilis

CASTELLON: Morelia, base de} castillo de
Morelia, 30TYL4400, 900 m, fisuras de
roquedos calizos, 10-4V-1993, Vargas.
HUESCA: Olvena, 23-V-1992, P.Catalan;
pantanc de La Pefa, Santa Maria de la
Pena, grietas de calizas, 6-VII-1992,
M.Mayol. TERUEL: entre Cantavieja y el
pto. del Cuarto Pelado, 30TYK1788, 1300
m, Vargas 3148PV.

S. fragilis subsp. paniculata

TERUEL.: Sierra de Albarracin, afueras de
Albarracin, fisuras de roquedos calizos,
30TXK3274, 1100 m, Vargas 3146PV.

S. geranioides

ANDORRA: puerto de Envalira,
31TCH9410, 2650 m, grietas de pizarras,
26—-Vi—1991, G.Nieto Feliner, J.E.Davis &
A.lzuzquiza 2853GN.

S. intricata

LERIDA: pista forestal entre Arrdés vy
Bergue, 1800 m, fisuras siliceas,
8-Vil-1992, M.Mayol; pista forestal entre
Arrés y Bergue, 2000 m, fisuras siliceas,
8-VIl-1992, M.Mayol; Tredéds, rio
Aiguamoix, 31TCH2928, 1400, 30—V-1991,
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leg.Lucenio, Mayol, Rosselld & Vargas; puerto
de la Bonaigua, 31TCH3724, 2000 m, fisuras

siliceas, 30-V-1991, leg.Luceno, Mayol,
Rossellé & Vargas.
S. losae

LA RIOJA: Anguiano, 30TWM1979, 800 m,
grietas de roquedos calizos, 12-VIi-1991,
leg.Lucefio, Mayol, Rosselld & Vargas 2957PV;
Sierra de Urbién, barranco del rio Urbién,
30TWM1154, 1500 m, grietas de rocas calizas,
12-VI-1991, leg.Luceno, Mayol, Rossellé &
Vargas 2951PV, Sierra de Urbién, barranco del
rio Urbiébn, grietas de roquedos calizos,
30TWM1154, 1500 m, 8-VII-1892, Alejandre,
Gil Zuniga & Vargas 3088PV; Viguera, barranco
de Arroyo Madre, roquedos calizos de umbria,
980-1130 m, 30TWM3984, 6-VI-1992, leg
J.A.Alejandre.

S. moncayensis

GUADALAJARA: Molina de Arag6n, Hoz del rio
Gallo, ermita de la Hoz del rio Gallo,
30TWL8420, 1100 m, fisuras de rodenos,
22-VI1-1991, leg.Vargas 2956PV; Pelegrina,
canén del rio Duice, 30TWK3241, 900 m,
fisuras de roquedos calizos, 13-5-1991,
leg.Luceno & Vargas 2882PV. SORIA: Torrubia
de Soria, Sierra de Costanaz, 30TWM7707,
1200-1300 m, grietas y repisas calizas del
roquedo de la umbria, 2-VII-1980, Gil Zfiga &
Alejandre. TERUEL: Sierra de Cucal6n, sobre
Brea, 30TVL5645, 1200 m, 27-V-1991,
leg.Luceno & Vargas 2898PV.

S. pentadactylis subsp. pentadactylis
ANDORRA: port Tristaina, ElI Serrat,
31TCH7621, 2120 m, grietas de roca silicea,
6-VI1-1992, leq.S.Castroviejo 119185C & al.
S. pentadactylis subsp. almanzorii

AVILA: Hoyos del Espino, La Plataforma,
30TUK1060, 1800 m, 5-VI-1991, leg.Luceno,
Rossell6 & Vargas.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
MADRID: Sierra de Guadarrama, laguna de
Penalara, 30TVL1921, 9-VI-1991, leg.Lucefo
& Vargas 2946PV.

S. portosanctana

PORTUGAL: Archipiélago de Madeira, isla de
Portosancto, XI-1992, leg.Franquinhe & Costa.
S. trifurcata

LEON: Montes Aquilianos, 29TQH0302, 1500
m, grietas de roquedos calizos, 12-V-1992,

Vargas 2996PV.

S. vayredana

BARCELONA: Sierra de Montseny, pista
que une las carreteras del Turé de I'Home
y Santa Fe, 31TDG5323, 1000 m,
28-V—-1991, leg.Lucefno, Mayol, Rossellé &
Vargas 2895PV, Sierra de Montseny, base
de "les Agudes", exposiciébn E,
31TDG5425, 1200 m, 28-V-1991,
leg.Luceno, Mayol, Rossell6 & Vargas
2896PV, Sierra de Montseny, base de “les
Agudes", exposicion E, 31TDG5425, 1100
m, 28-V—1991, leg.Luceno, Mayol, Rossellé
& Vargas 2897PV.

4.2.2. Metodologia

La preparacion y acondicionamiento de
las muestras tuvo lugar por desecacion de
rosetas foliares en habitacién oscura, bien
ventiiada y a temperatura ambiente.
Posteriormente, cada muestra se depositd
en sobres de papel hasta el momento de la
extraccion.

4.2.2.1. Técnicas de extraccién de Ia
fraccion volatil

El estudic de un aceite esencial
presenta como inconveniente el que la
composicion del mismo depende de la
técnica de obtencion. Los procedimientos
de extiraccidén, normalmente
extraccion—destilacion, modifican la
composicion del tejido vegetal debido a las
diferentes volatilidades y solubilidades de
sus componentes. De esta forma se
enmascara la composicion real del aceite
presente.

Los sistemas de extraccibn de los
componentes volatiles mas extendidos son:
extraccidn—destilacién, extraccibn con
disolventes, extraccién con fluidos
supercriticos, y, el recientisimamente
propuesto, desorcién térmica (ESTEBAN &
AlL. 1994).

Las técnicas de extraccién utilizadas
aqui son las siguientes:
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Extraccioén con disolventes

La extraccion con disolventes (EXT) se
realizé colocando la planta en el interior de un
tubo de ensayo (400-800 mg) at cual se le
afadid cantidad suficiente de disolvente
orgénico (heptano, E. Merck, Darmstadt,
Alemania) de manera gue la planta quedara
inmersa en el disolvente (LEATY &
REINECCIUS 1984, COLEMAN 1892). El tubo
de ensayo posteriormente se mantuvo durante
15 minuios en un bano de ultrasonidos,
dejandose después durante 6 horas en reposo.
Al cabo de este tiempo se llevé a cabo una
centrifugacion a 10000 r.p.m. durante 10
minutos. Se filtrd y concentré el extracto
obtenido por corriente de nitrégeno, guardando
la muestra obtenida, hasta el momento de
inyecciébn, a —20 °C.

Posteriormente, algunos exiractos de la
especie tomada como control (S. losae), fueron
sometidos a un proceso (EXTDER) de
formacion de derivados (GEHRKE & AL. 1969),
basado en anadir N—(trimetilsilif)~imidazol (E.
Merck, Darmstadt, Alemania) al extracto.
Seguidamente se mantuvo el sistema de
reaccién a 80 °C en estufa, se hidrolizd el
exceso de reactivo y se inyect6 la fase organica
sililada.

Extraccion y destilacion simultanea

La extraccién y destilacion simultdneas
(SDE) es una combinaciéon de la destilacién en
corriente de vapor y extraccion con disolventes,
realizadas de forma simultanea. El fundamento
de la técnica SDE parte de un aparato de
pequena escaia en la configuracién, empleado
cuando el liquide de extraccién (pentano) tiene
menor densidad que el agua (LIKENS & AL.
1864, GODEFROOT & AL. 1981, SANZ & AL.
1985). El método empleado es basicamente el
propuesto por los fabricantes del aparato con
leves modificaciones.

Extraccibn con gases en condiciones
supercriticas

La extraccién con fluidos supercriticos
(SFE) se basa en aprovechar el poder
disolvente de un fiuido supercritico, que
presenta unas propiedades fisico—quimicas
especiales (altos valores de densidad y de
coeficientes de difusividad, y bajos valores
de viscosidad) que son las que
proporcionan las ventajas de esta
extraccion con respecto a las extracciones
liquidoliquido (HAWTHORNE & AL. 1993,
MOYLER, 1990}. En general, las
propiedades de los fluidos supercriticos
permiten la separacibn de fase en
operaciones sélido—fluido y liquido—fluido.

En comparacion, las principales ventajas
se basan en la eficiencia mejorada de los
tiempos de extracciéon, en el uso de un
solvente de extraccibn generalmente no
téxico y barato, en su gran potencial de
extraccion de compuestos termolabiles, en
la facil separaciébn de los solutos del
sofvente, en ia posibilidad de reafizar un
fraccionamiento, en la compatibilidad con
ofras técnicas para acoplamiento “on-line",
y en ia posibilidad de seleccionar el tipo de
extraccion eligiendo la polaridad del fluido,
su densidad y, en su caso, modificadores.

En concreto, en la extraccidn con fluidos
supercriticos (SFE) se ha utilizado un
extractor supercritico analitico Hewlett
Packard modelo 7680A (Avondale, PA,
EE.UU) para conocer dos tipos de
extracciones variando las condiciones de la
celda: unaa 250 bary 50 °C, ylaotra a
250 bary 40 °C. La celda de extraccion fue
de acero inoxidabie (5 mL) y se colocd
cada muestra (500mg) con lana de vidrio.
La extraccion se llevd a cabo en modo
dinamico (flujo continuo) manteniendo ca.
3 mlL/min. durante 40 minutos. EI CQ,
empleado en el proceso era de calidad
supercritica. Los extractos se recogieron en
una trampa de bolas de acero, que se lavd
cuatro veces con 1 mL de hexano cada
vez. Los extractos se guardaron en
refrigeraciéon a —20 °C hasta el momento
de! analisis.
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Extraccion por desorcion térmica automatica

La obtencién de la fraccién volétil de una
planta por el método de desorcién térmica
(ATD) se basa en desorber bajo una corriente
de nitr6geno a una temperatura controlada los
compuestos responsables de su aroma,
evitando las posibles interferencias ocasionadas
por la matriz (ESTEBAN & AL. 1994). Las
ventajas se basan en la poca cantidad de
muestra que necesita (0,140 mg), la
posibilidad de funcionamiento en modo
automatico acoplado a un sistema analitico y su
adecuacién para anélisis de compuestos
termolabiles. Estas propiedades hacen que la
desorcidn-térmica sea el sistema ideal de
extracciébn para realizar estudios
quimiosistematicos.

Ademas, como la desorcion térmica permite
extraer los compuestos volatiles tanto de
sblidos como de liquidos, se han podido
introducir los extractos heptanicos (EXT) a
travées del sistema de desorciéon térmica
(EXTATD). La utilizacién de varias técnicas en
cadena nos permite conocer la influencia de
una de ellas sobre la composicion inicial de la
muestra.

En concreto, se ha utilizado un equipo Perkin
Elmer modelo ATD 400 (Norwalk, Con., EE.UU).
Las condiciones de trabajo obtenidas tras una
fase de optimizacion (véase ESTEBAN & AL
1994) se resumen en una temperatura del
horo de 180 °C, un tiempo de desorcién
primaria de 30 min., una temperatura de la linea
de transferencia de 225 °C, un relleno de la
trampa fria de Tenax GC, unas temperaturas
superior e inferior de la trampa de 320 °C y —30
°C, respectivamente, una temperatura de la
valvula de 225 °C, un tiempo de 4 min. de la
trampa en la temperatura superior, unos flujos
de los divisores de entrada y salida de 50
mL/min. y 75mi/min., y un flujo de desorcién
del tubo de muestra de 50 mL/min.

4.2.2.2. Técnicas analiticas utilizadas

A continuacién describimos las técnicas
analiticas utilizadas para la cuantificacién de los

compuestos volatiles extraidos:
Cromatografia de gases

El cromatégrafo utilizade para la
cromatografia de gases (GC) fue un Perkin
Elmer modelo Autosystem (Norwalk, Con.,
EE.UU.) equipado con un detector de
ionizacién de llama (FID).

Las condiciones de trabajo fueron:

— Temperatura del detector: 275 °C.

— Inyector con division de flujo 1:30 y
temperatura: 280 °C.

— Gas portador: Nitrégeno L—48. En
todos los casos se trabajé a velocidades de
gas portador préximas a la 6ptima dada por
fa ecuacién de van Deemter.

—Horno. Se trabajé con un programa de
temperatura que empieza a 150 °C (1
min.) con una rampa de 6 °C/min. hasta
230 °C (se mantuvo aqui 5 min.),
incrementandose la temperatura a razén de
40 °C/min. hasta 280 °C (se mantuvo aqui
durante 19 minj.

En los andlisis de cromatografia de
gases se ha empleado una columna capilar
abierta (WCOT) de silice vitrea, que ha
sido hecha en el laboratorio, con una fase
estacionaria SE-54, de 10 m de longitud,
un didmetro interno de 0,25 mm y un
espesor de fase de 0,2 um.

Para registrar los distintos
cromatogramas se utilizé un ordenador PC
con el sistema de adquisicién Perkin Elmer
Nelson 1020 (Norwalk, Con., EE.UU). Las
areas de pico, obtenidas mediante este
integrador, se utilizaron directamente para
la determinacién cuantitativa.

Cromatografia de gases/ espectrometria
de masas

Los espectros de masas se registraron
mediante cromatografia de gases acoplada
a espectrometria de masas (GC/MS). E
instrumental utilizado fue un cromatégrafo
de gases Hewlett-Packard HP 5890A (San
Jose, CA., EE.UU.) acoplado a un detector
selectivo de masas HP 597 1A, que consta
de una fuente de ionizacién por impacto
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electrénico (E!) a 70 eV, un filtro hiperbélico de
cuadrupolo y un detector. El control en tiempo
real del cromatégrafo de gases y detector de
masas se flevé a cabo mediante el sistema de
tratamiento de datos por el ordenador HP
G1030A MS ChemStation.

Se utilizé6 una columna capilar (WCOT) de
silice vitrea con fase estacionaria OV—~1, 24 m
de longitud, 0,22 mm de didmetro interno y un
espesor de fase 6,25 um.

4.2.2.3. Caracterizacion de los compuestos
volétiles

Los picos cromatograficos obtenidos se han
caracterizado en primer lugar por su tiempo de
retencién. Este parametro es constante para un
compuesto dado cuando, como en nuesiro
caso, se mantienen constantes los parametros
de operacidon de la columna. En segundo lugar,
se ha caiculado su indice de retencién segun
KOVATS (1958), con el fin de poder comparar,
en caso necesario, los datos obtenidos en este
trabajo con los conseguidos en otros
laboratorios, para columnas de distintas
caracteristicas geométricas o de flujo pero de
fase estacionaria equivalente,

Por otro lado, el espectro de masas permite
una caracterizacion adicional de gran valor
especifico dada {a gran informacién cualitativa
que la fragmentacion proporciona. Se ha podido
registrar el espectro de la mayor parte de los
picos detectados por cromatografia de gases,
aunque en algunos casos no han resultado
atiles debido a interferencias con otros picos o
con el fondo de fa columna. En algunos casos,
retencién y espectro de masas han permitido la
identificacion  inequivoca del compuesto
correspondiente, pues el espectro de masas
suele permitir la identificacién cualitativa a partir
de la fragmentacion cuando se trata de
compuestos sencillos, o en ofros casos se
identificaron por comparacion con los datos
bibliograficos (MCLAFFERTY 1988, ADAMS
1989) cuando los compuestos son conocidos.
Sin embargo, en muchos picos la identificacién
no ha sido posible dado el escaso conocimiento
previo de la composicion quimica de estas
plantas, muy diferente a la de otros géneros.

4.2.2.4. Anélisis estadisticos de datos

El Anélisis de Componentes Principales
se empleé con el fin de estudiar la

estructura interna de los datos, reduciendo
su dimensién para resaltar la informacién
mas valiosa, y poner de manifiesio las
relaciones subyacentes enire variables
(MORRISON 1976). EI Analisis de
Correspondencias (GREENACRE 1984)
indica la similitud presente entre variables
y muestras, permitiéndonos simplificar y
explicar las diferencias observadas al
comparar las muestras. E! Andlisis de
Conglomerados se empled con vistas a
conocer los agrupamientos naturales de las
muestras.

Los 3 analisis no son supervisados, es
decir, no utilizan la informacidn de
pertenencia de {as muestras a grupos
preestablecidos (WOLFF & PARSONS
1983). Entonces, para selecionar las
variables que mejor diferencian los dos
grupos preestablecidos por nosotros
(VARGAS 1991) para las especies de la
serie Cerafophyllae (s.l.), se aplicé el
Analisis _Discriminante _por Pasos. Este
anélisis supervisado nos permite predecir el
grupo al que pertenece una muestra
desconocida utilizando una funcién basada
en un nimero reducido de las variables
iniciales.

Los céiculos han sido realizados
utilizando el ordenador VAX 9200 del
Centro Técnico Informatico del Consejo
Superior de Investigacciones Cientificas. Se
han utilizado los programas 4M para
Anélisis de Componentes Principales, CA
para Andlisis de Correspondencias, 7M
para Andlisis Discriminante y 2M para
Andlisis de Conglomerados, todos ellos
pertenecientes al paquete estadistico
BMDP (DIXON 1988).

53



54 Vargas (1994) Estudios biosistematicos cn el género Saxifraga: seric Ceratophyllae (s.1.)

4.3. RESULTADOS
4.3.1. Compuestos voléatiles caracterizados

A partir de los resultados obtenidos por
cromatografia de gases y cromatografia de
gases/espectrometria de masas, se llevd a cabo
la caracterizacién de los picos observados, con
los resultados que se indican en la tabla 4.1,
Los 34 compuestos volatiles que en ella figuran
corresponden a un 99,9% (expresado en area
total de los picos) de la fraccién volatil de todas
las muestras estudiadas.

En la citada tabla aparecen, ademas del
nimero de orden que se utilizard como codigo
en este trabajo, el tiempo de retencién (tg)
aproximado de cada pico —en las condiciones
experimentales descritas en el apartado
cromatografia de gases— y su indice de
retencidn (IK ). En la columna "Caracterizacion"
se indica el nombre del compuesto, —en los
casos en que la identificacidn ha podido
llevarse a cabo— o los iones mas significativos
del correspondiente espectro de masas. De
esta forma, el conjunto de datos de retencién y
fragmentacién permitirdn identificar
inequivocamente los compuesto encontrados en
el caso de disponer de patrones o datos
bibliograficos equivalentes. Por dltimo, en ia
tabla 4.1 aparece la férmula empirica (Form.)
que, a partir de la fragmentacién observada, se
considera méas probable para el compuesto en
cuestion. Con los resultados cuantitativos
obtenidos a partir de la medida de las areas de
picos correspondientes a las 64 muestras
estudiadas se elabordé una matriz de datos
(apéndice 2, véase al final del capitulo) de 64
columnas por 34 filas. Los datos del apéndice
2 muestran el porcentaje relativo de los 34
picos indicados en la tabla 4.1, para cada una
de las 64 muestras estudiadas. Para su céalculo
se ha supuesto que la respuesta cromatografica
es similar para todos los compuestos, lo que
ocurre cuando sus estructuras son similares. En
este caso, para cada uno de ellos puede

tomarse como concentracién relativa la
relacidn entre su area y el érea total de los
compuestos volatiles —esta magnitud es la
que figura, expresada en tanto por ciento,
en el apéndice 2—. Si el limite de deteccién
es inferior al 0,1%, se indica con el simbolo
"t* {traza).

Asimismo, en el apéndice 1 (véase al
final del capitulo) se otorga el valor medio
porcentual de las muestras para los 34
compuestos caracterizados de cada taxon
estudiado. Dicha tabia resumen se ha
confeccionado a partir de los porcentajes
indicados en el apéndice 2.

4.3.2. Comparacion de los técnicas de
extraccion

Como consecuencia de que los distintos
componentes de los aceites esenciales se
fraccionan de distinta forma segin el
sistema de exiraccién, en un género tan
poco conocido y complejo, resulta
adecuado intentar conocer la variacién de
la composicibn como consecuencia del
método de fraccionamiento empleado. Por
ello, se han comparado las cuatro técnicas
indicadas anteriormente: extracciébn con
disolventes, extraccion vy destilacion
simultanea, extraccibn con gases en
condiciones supercriticas y extraccién por
desorcién térmica automatica.

inicialmente seleccionamos una especie
(S. losae) para aplicarle los cuatro técnicas
de extraccioén/cuantificacion y conocer cual
podia resultar el més idéneo. Entonces, se
extrajeron muestras de un mismo individuo
de S. fosae para comprobar el efecto que
la técnica tiene sobre la compasicién de la
fraccién volatil.
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i~ 1
ox?ld-en t, L 1K, caracterizacién N Férm.
1 2.73 1430 Dihidroionona ] €., H, 0,
2 8.73 1958 Cembrenoc CreHy2
3 8.90 196 272(8,M"), 161(100), 91(86), 79(71), 77(67) CooHy2
4 9.36 1995 272(10,M*), 69(100), 81(83), 41(77), 93(60}. CaoHy;
5 10.44 2070 290(2,M), 81(100),9%3(%&?’)), 95(73), 121(68), Caoliy O
6 10.90 2099 290(25,M')y, 109(100), 43(89), 81(56), 95(53) CppH,y 0
7 11.G0 2107 290(2,M"), 43(12%21'(7?15)(,791,13(}le_li(??)’ 177¢89), CaoHu 0
8 11.15 2118 3, 7,11, 15tetrametil, 2-hexadecen-l-ol C,H 0
g 11.28 2127 290¢2,MY), 121(100},177(81}, 95(80}, 134(75} CyoHa 0
10 11.41 2137 290(2,M,), 181(100), 55(8l), 153(62), 97(61) C2oHa 0
11 11.47 2140 280(2,M"), 55(100), 181(73), 153(52) €,,H,,0,
12 11.50 2142 288(1,M'}), 155(100), 43(83), 95(62), 177(43) C H,,0
13 11.55 2146 288(¢10,M"), 93(100), 91(8B3), 41(73} C0Hy,0
14 11.60 2149 290(14,M"), 109(1003, 43(BY), 149(52),163(52) C,gH3,0
15 11.90 2170 290(4,M%), 84(100), 81(96), 55(64), 123(48) C,oH, 0
16 11.95 2173 288(10,M%), 79(100), 91(95), 93({9L1), 41({79) €, H,,0
17 12.10 2184 326(M"), 43(100), 69(89), 81(88), 55(79) Cy,H,,0;
18 12.49 2211 288(2,M'), 94(100), 79(29), 43(27), 177(22) CapHan0
19 12.60 2219 296(1,MY),43(100}, 68(77), 123(68) -
20 12.85 2238 306(3,M"), 93(100), 43(81), 121(52)136(42) C,oH,,0,
21 12.94 2245 322(1,MYy, 177(100}, 69(43), 55(35), 95(35) ¢, H,.0,
22 13.03 2251 348(3,M*), 43(100), 93(81),177(58),288(16} €, H, 0,
23 13.72 2298 288(1,M"), 94(100), 137(62), 93(48) C,.H,,0
24 14.00 2319 272(1,m}, 69(100), 55(B85),95(81), B3({79) C,0H,,
25 14.69 2364 288(1,M'), 94(100), 137(62), 79(39), 43(31) CoH,,0
26 14.70 2365 306(12,M%), 43(100), 109(52), 161(52) CyoH540:
27 15.50 2411 336(1,M"), BL{100),95(B1l), 69(71), 71(66) -
28 16.35 2465 348(2,M'), 43(100), B1(BO), LOO(68), 95(58) CyH,e0,
29 16.91 2496 288(2,M"), S7(100y, 155(100), 95(67), 81(60) €,,H3,0
30 17.29 2500 n—pentacosano CosHsa
31 21.04 2700 n—heptacosano C,eHae
32 24.99 2900 n—nonacoesano C,eHgo
33 29.06 3100 n—untriacontano (n—hentriacontano) C,,Hey
{ 34 L 33.58 3300 n—tritriacontano C,.He,e

( N2 de orden: n? del pico cromatografico; t,: tiempo de retencién; 1K,: indice de retencién de Kdvats;

Caracterizacién: nombre del compuesto identificado o fragmentacién del espectro de masas; Férm.: férmula
empirica consideraday).

Tabla 4.1 Relacién de componentes volétiles caracterizados o identificados en las saxifragas
estudiadas.
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Se observa que todas las técnicas utilizadas
(excepto la SDE) dan unos perfiles
cromatograficos similares de S. losae. Por
tanto, parece logico pensar que ia composicién
obtenida es similar a la composicién real que
existe en la planta intacta (fig. 4.1, véase al final
del capitulo).

En el caso de la extraccion y destilacion
simulataneas (SDE) se necesita someter la
planta a temperaturas elevadas durante mucho
tiempo en medio acuoso, por lo que los
compuestos termolabiles se modifican vy
aparecen en menor proporcién. Por tanto, se
deduce de la tabla 4.5 que ios compuestos 26,
27 y 28 deben de ser térmicamente labiles,
causa por la cual se descompenen originando
otros mas estables, el 14 y 15, diterpenos
monooxigenados.

La técnica de extraccién por desorcién
térmica (ATD) practicamente no
descompone los compuestos 27 y 28, tanto
si la muestra se introduce sin tratamiento
como si se introduce su extracto.

La extraccién con fluidos supercriticos
(SFE) se ha realizado usando dos
temperaturas diferentes de la ceida de
extraccion, (40 y 50 °C) sin observarse una
variacion importante enta solubilidad de los
componentes en el fluido supercritico. Una
temperatura mas baja en la celda de
extraccién aumenta la solubilidad de los
componentes de mayor peso molecular.

N> de orden de los compuestos identificados

14 15 26 27 28 30 31 32 33
EXT' 0,47 13,08 3,04 48,89 16,35 2,95 5,55 5,57 3,52
EXTDER 9,29 3,00 1,46 44,97 18,74 4,28 5,43 7,53 3,46
SDE 16,63 64,06 1,91 1,71 5,12 0,48 5,28 3,81 1,02
SFE® 25,32 2,25 1,02 40,23 8,11 3,52 9,67 7,33 2,55
SFE® 22,75 1,53 0,87 37,26 8,61 5,04 12,27 8,51 3,17
ATD 1,10 8,78 1,46 45,10 11,82 2,79 4,57 2,90 1,18
EXTATD 7,96 15,57 4,32 38,11 12,14 5,81 288 g5 5y 38

* Media de los distintos extractos realizados expuestos en el apéndice 2.
SFE® y SFEP, corresponden a la temperatura de la celda de extraccién de 50 “C y 40 °C.

Tabla 4.5 Porcentajes de componentes voldtiles para los principales compuestos, segin el sistema

de extraccién en S. fosae.
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4.3.3. Composiciobn media de la fraccion
volétil por taxon

t.a fraccién volatil de 18 taxones se muestra
en el apéndice 1 (véase al final del capitulo),
donde se presenta la composicibn media
porcentual de los 34 compuestos
caracterizados. Asimismo, en la tabla 4.6 se
muestra la composicién cuantitativa total de
compuestos volatiles de cada especie y del
hibrido S. x alejandrei.

Todos los taxones estudiados presentan
cantidades considerables de n—-alcanos,
principalmente de 25, 27, 29, 31y 33

carbonos, siendo en algunos tAxones como
S. babiana, S. camposii, . cuneata, S.
portosanctana y S. tifurcata sus
constituyentes principales.

No hemos utilizado distintas técnicas de
extraccion en S. babiana, S. portosanctana
y S. intricata por el alto porcentaje de
compuestos volatiles de elevado peso
molecular (n—alcanos} obtenido por
extraccién con disolventes (EXT).

A continuaciébn comentamos los
resultados obtenidos para las otras 9
especies analizadas con  diferentes
métodos de extraccion:

Taxon estudiado valor miximo valor minio valor medio
5. x alejandrei — - 2,80
&. babiana 4,64 Q0,31 2,48
S. canaliculata 15,43 6,24 9,43
5., camposili 5,51 0,38 2,91
S. cuneata 10,45 2,98 4,78
5. fragilis 2,89 2,60 2,71
[ 5. geranioides 4,68 4,68 4,68
5. intricata 5,77 4,35 4,87
5. lousae 53,97 4,44 21,60
S. moncayensis 17,07 5,98 11,63
5. pentadactylis 12,63 1,95 8,30
{ 5. portosanctana - - 0,26
{ S. trifurcata 1,50 0,34 0,54
1 S. vayredana 16,86 5,93 11,37
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Tabla 4.6 Composicién cuantitativa de los compuestos volatiles de 14 especies analizadas,
expresada en miligramos de compuestos volatiles totales por gramo de planta (mg/g). &l patrén
interno utilizado para obtener el célculo fue el n—-octadecano.
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8. camposii

En este caso tampoco hemos utilizado para
las muestras de esta especie distintas técnicas
de extraccion, debido a que las dos
subespecies que engloba S. camposii presentan
aproximadamente el 95% de sus constituyentes
volatiles de tipo n-alcano. Ademas, aparecen
compuestos muy poco volétiles que aparecen
en el cromatograma después del minuto 30 y
en una proporcion considerable. Entre estos
compuestos poco volétiles se ha localizado e
identificado el tefracosancate de feniletilo,
presente ademas en S. trifurcata. La presencia
de estos compuestos poco volatiles en S.
camposii ha hecho que el tritriacontanc se haya
determinado sélo de forma cualitativa, y no
cuantitativa.

Ello se deduce de los resultados cuando
llevamos a sequedad un extracto heptanico
—por la extracién EXT— de esta saxifraga, y el

residuo sélido lo introducimos

directamente en la cAmara de ionizacion de
un espectrébmetro de masas de resolucién
media. Entonces se observa que
obtenemos el registro de masas de un
compuesto de 690.6 de peso molecular y
cuyo registro es 690.6(M*, 44), 662.6(100),
663.9(35), 602.3(38), 571(13), 603.5(11),
664.9(11).

S. canaliculata

Los resultados que se exponen en la
tabla 4.7 muestran que los componentes
volatiles 11, 24, 31 y 32 son mayoritarios,
cuando se utilizan diferentes técnicas de
extraccién. De nuevo se pone de manifiesto
la presencia de un componente termolabil,
el 24, que disminuye considerablemente en
las extracciones SDE y ATD.

N de orden de los compuestos caracterizados

11 17 21 24 30 31 32 33 34
EXT 8,69 5,32 2,24 30,53 4,31 20,52 11,58 12,37 2,43
SDE 29,84 57,50 0,87 1,02 1,02 2,84 5,09 1,19 0,62
ATD 23,28 12,19 5,49 4,37 9,20 22,55 8,73 9,82 4,37

Tabla 4.7 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segin el sistema

de extraccion en S. canaliculata.

S. cuneata

Los resultados se exponen en la tabla
4.8 donde se observa variacién en el perfil
cromatografico con las dos técnicas empleadas.
La composicibn se basa en un 90% de
compuestos n—alcanos, y las principales
diferencias por las técnicas de extraccion,
indican se basan en que la extraccién SDE

obtiene en elevada proporcion un
compuesto —indicado en la tabla 4.8 con un
asterisco (¥)— monooxigenado de
naturaleza sesquiterpénicano mencionado
hasta ahora. Este compuesto debe de ser
poco soluble en la fase heptanica.
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N°* de orden de los compuestos caracterizados

* 8 9 19 30 31 a2 a3 34

EXT

2,44 0,34 0,07 0,35 0,49 3,05 48,20 40,47 4,59

SDE

23,30 10,98 30,35 6,32 0,61

4,41 1,19 1,93 20,91

* Compuesto con t.=5,77, registro de masas 220(M",19), 91(100), 41(58}), 105(56).

Tabla 4.8 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segin el sistema

de extraccidén en S. cuneata.

S. fragilis

Los resultados se exponen en la tabla
4.9. Los componentes 7, 16, 18, 23 y 32 son
mayoritarios. Los extractos (EXT) de las dos
subespecies de S. fragilis presentan una
composicién semejante.

Se observa que la proporcién del
componente 23 (diterpeno monooxigenado
insaturado) varia mucho en funcién de la
técnica de extraccidon empleada, lo que nos

indica su naturaleza termolabil, pues ai
descomponerse origina los compuestos 7 y
16, diterpenos mucho mas estables.

Ademas, se observa de nuevo que
la extraccion SDE produce una
modificacion muy importante en los
componentes volétiles, muy superior a la
originada por las demas técnicas que dan
lugar a una composicion similar.

N** de orden de los compuestos caracterizados

6 7 16 18 21 23 30 31 32
BXT* 0,48 27,76 15,12 1,49 3,74 38,19 1,40 4,54 7,28
EXT® 0,42 25,84 15,52 0,98 0,98 47,12 2,99 2,97 5,20
EXTATD" 5,29 20,42 12,45 9,79 4,90 21,24 3,51 10,83 11,55
ATD* 9,25 48,77 18,60 3,05 1,95 12,11 0,73 1,94 3,60
SDE* 15,13 49,49 19,78 2,81 16,20 1,38 0,21 0,46 0,53

" 5. fragilis subsp. fragilis
* 5§, fragilis subsp. paniculata

Tabla 4.9 Porceniajes de componentes volétiles para los principales compuestos, seg(n el sistema

de extraccion en S. fragilis subsp. fragilisy S. fragilis subsp. paniculata.
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S. geranioides

Los resultados se exponen en la tabla Al igual que en S. losae se observa
4.10, donde se observa que los componentes que la extraccién SDE es la técnica que
volatiles 5, 25, 32 y 33 son mayoritarios. El mas modifica la composicién inicial de la

compuesto 25 es un diterpeno monoxigenado muestra. Por otra parte, el resto de las
insaturado térmicamente inestable, que téenicas originan un perfil cromatogréfico
presenta una tendencia a perder una de las semejante, destacando |a elevada
insaturaciones y originar por reordenacién recuperacion relativa del compuesto 25 con
molecular los compuestos 6 y 23. la extraccion ATD.

N°* de orden de los compuestos identificados

5 18 23 25 30 31 32 33 34
EXT 10,23 3,41 6,14 29,33 0,47 7,11 23,39 17,87 2,04
EXTDER 5,56 3,16 5,03 51,70 1,38 3,91 13,03 14,97 1,26
SDE 79,79 2,84 12,10 3,49 0,31 0,30 0,39 0,59 0,19
ATD 8,94 9,10 5,95 36,81 4,60 7,51 17,91 8,65 0,54

Tabla 4.10 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segun el sistema
de extraccidon en S. geranioides.

S. moncayensis

Los resultados se exponen en la tabla Como ya se ha indicado, el compuesto 23
4.11 donde de observa que los componentes 9, es termolabil y muy sensible a la extraccién
23 y 32 son mayoritarios. SDE.

N°* de orden de los compuestos caracterizados

1 9 12 15 23 30 31 32 33 34
gxr 2,37 32,75 1,57 4,95 29,13 3,28 6,54 10,87 7,25 1,29
A(T;g- 5,46 73:66 4,42 5,71, 1,28 2,08 | g9 2,20 0,85

Tabla 4.11 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segin el sistema
de extraccién en S. moncayensis.
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S. pentadactylis

Los resultados se exponen en la tabla
4.12 donde se observa que los componentes 6
y 32 son mayoritarios. La extracciéon SDE se
caracteriza por extraer en mayor proporcion los
compuestos de volatilidad media, en este caso
2y 3; ademas se obtuvo en elevada proporcion

un compuesto no incluido hasta ahora, el
cembra-2,7, { 1—trien—4—ol.

Los resultados de la extraccién con
disolventes (EXT) resultan similares a los
de la extraccion ATD.

N°* de orden de los compuestos identificados

2 3 * 6 20 30 31 32 33
EXT 11,00 4 48 1,08 4% 914 5,15 5,74 12,70 §,52
SDE 24,76 16,11 21,72 26,85 5 95 0,65 1,32 0,96 0,55
ATD 3,75 2,00 1,50 474 M4.27 5 64 9,53 8,21 9,28

¥ Cembra— 2, 7, II-trien—d— Ol (Culn0)

Tabla 4.12 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segin ef sistema

de extraccibn en S. pentadactylis.

S. trifurcata

Los resultados se encuentran en ia tabia
4.13 donde se han incluido dos nuevos
compuestos (ay c) que no habian aparecido en
las anteriores especies, por lo que se han
considerado para explicar 1a variacion que sufre
la fraccion volatil por las técnicas empleadas.
La extraccién SDE proporciona, una vez mas,
rendimientos mas altos para los compuestos
mas volatiles. EI compuesto "a" es un
sesquiterpeno monooxigenado (éter o0 méas

probablemente alcchol}. Los compuestos
“b" y "c", deben ser termolabiles pues
desaparece cuantitativamente en ia
extraccion SDE. Ademas, el compuesto "¢"
presenta una fragmentaciéon simple pero
facilmente reconocible; curiosamente este
compuesto se ha detectado también
Unicamente en los componentes poco
volatiles hallados en S. camposii.
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N** de orden de los compuestos caracterizados

a b c 30 31 32 33 34

EXT 0,74 7,03 14,07 1,52 10,81 32,30 29,13 4,40

SDE 15,40 0,90 0,87 3,25 28,63 33,32 16,03 1,59
a Compuestc con t.;=5,07, registro de masas Z220(M, B}, II19(100), 9I{9Z), 43(67),
162(62).
b Compuesto con t,=31,72, identificado tentativamente como tetracosancato de
fenilmetilo.
¢ Compuesto con t,=33,15, registro de masas 338(M', 2), 255(100), 69(40),95(37},
133(35).

Tabla 4.13 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segln el sistema
de extracciébn en S. ftrifurcata.

S. vayredana

Los resultados se exponen en la tabla modifican la proporcion relativa de los
4.14, donde se observa que los compuestos 6, componentes, por lo que no se ha
31 y 32 son mayoritarios. En S. vayredana las observado ningin componenie volatil
técnicas de extraccién de las muestras no termolabil en esta especie.

N°* de orden de los compuestos identificados

5 6 14 22 30 31 32 33 34
EXT 0,36 3273 548 3,31 7,66 23,82 12,74 12,12, 4y
SDE 1,89 °L.87 12,31 4454 5,93 9,07 11,95 5 54 1,13
ATD 1,17 22:97 4. 96 7,56 8,18 1°/8% 13,89 15,50 g

Tabla 4.14 Porcentajes de componentes volatiles para los principales compuestos, segin el sistema
de extraccion en S.vayredana.
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4.3.4. Anélisis estadisticos de datos

Se realizaron dos tipos de analisis
estadisticos manejando los datos desde dos
puntos de vista diferentes.

Mediante uno de ellos utilizamos la
informacién cromatografica vy,
fundamentalmente, la obtenida por
espectrometria de masas para caracterizar
todos los compuestos presentes en cada
muestra. Por el otro utilizamos grupos de
perfiles cromatograficos como caracteristicas
propias de cada muestra. En el primer enfoque,
se obtuvo una matriz de datos (M1) a partir del
apéndice 2 (véase al final del capitulo), que
tiene como variables las concentraciones de
cada uno de los 34 compuestos caracterizados.
En el sequndo de los enfoques, la matriz de
datos de partida (M2) se ha obtenido a partir
del apéndice 3 (véase al final del capitulo), en
la que se consideran como variables la suma
de areas relativas de los picos comprendidos
entre 10 intervalos de tiempos de retencién.

4.3.4.1. Andlisis de datos utilizando {os 34
compuestos caracterizados (matriz de datos
M1)

Analisis de Conglomerados

El dendrograma recogido en la figura 4.2
resulta de la aplicacién del Analisis de
Conglomerados (método de Ward) a las 64
muestras de Saxifraga estudiadas. La distancia
euclidea se toma como medida de la similitud
entre las muestras. Previamente estas variables
fueron normalizadas (media=0 y desviacién
tipica=1). A la vista del dendrograma se pone
de manifiesto que existen agrupamientos a
diversos niveles de ias muesiras de los mismos

iaxones y de las especies, que se
corresponden en cierta medida con la
clasificacién previa publicada por nosotros
(VARGAS 1991).

Anadlisis Discriminante por Pasos
Sucesivos

Los resultados del Andlisis de
Conglomerados indican una clara

correlacién entre composicién quimica de
cada muestra y el taxon al que pertenece
la misma. Sin embargo en nuestro caso, el
elevado ndmero de especies estudiadas y
el escaso nimero de muestras por especie
hacen dificil la obtenciér de resultados
totalmente fiables. Por ello, se ha tenido en
cuenta una clasificacion a nivel de serie
—serie Ceratophyllae (s.str) y serie
Pentadactylis—, para obtener dos grupos y
aplicar un Anélisis Discriminante por Pasos.
Entonces se realiz6 a partir de la matriz M1
dicho analisis para establecer cuéntas
variables de las 34 son necesarias para
poder predecir inequivocamente a cuél
grupo de los dos preestablecidos
previamente pertenece una muestra de
saxifraga. Se observdé que con una sola
variable —es decir, la concentracion del
untriacontano (compuesto identificado n°
33) de cada muestra—, es posible
discriminar  correctamente todas las
muestras estudiadas.

Ademéas, de las 34 Vvariables
iniciales, soblo 7 presentan un poder
discriminante superior a 10 {tabla 4.15).
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Me de compuesto
identificado

Poder
discriminante
{F}

8
15
19
30
32
33
34

16,56
11,38
30,53
24,08
180, 00
347,09
51,00

Tabla 4.15 Poder discriminante de las variables méas importantes de la matriz M2.

De los anteriores resultados se puede extraer
una funcién discriminante (F.D.) a partir de la
cual conocida la concentracion normalizada del

untriacontano se puede conocer el grupo
al que pertenece la muestra;

F.D. = 1,118 V33 - 23.360

Si F.D. es mayor que 0 la muesira se clasifica
en el grupo A (serie Ceratophyllae). Si F.D. es
menor que 0 la muestra se clasifica en el grupo
B (serie Pentadactylis). Con esta variable es
posible clasificar el 100% de las muestras
estudiadas {fig. 4.6).

No se han incluido en los calculos las
muestras de S. camposii porque el compuesto
tritriacontano no ha podido ser cuantificado

(véase la caracterizacién de S. camposii);
sin embargo, si aplicAsemos la funcién
discriminante para esta especie, claramente
se incluiria en el grupo A (sefie
Ceralophyllag).

Tampoco se ha incluido el Unico hibrido
estudiado procedente de una especie de
cada serie, S. x alejandrei.
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Andlisis de Componentes Principales

Los resultados de la aplicacion del Analisis de
Componentes Principales a la composicién de
los compuestos volatiles caracterizados en las
saxifragas se obtuvieron a partir de una matriz

de covarianza de elevada compilejidad. Se
requiren 5 componentes para explicar el
90% de la varianza total de la matriz de
datos, tal y como se indica en la tabla 4.16.

N80 variansa explicada  PTOROICiCn de la varianca
1 1510,795 0,536
2 413,513 0,683
3 242,307 0,769
4 222,416 0,848
5 151,578 0,904

Tabla 4.16 Varianza explicada por los distintos componentes principales.

En la figura 4.3 se representan las
muestras en el plano definido por los ejes de
los dos primeros componentes principales, que
explican un 68,3% de la varianza total. En dicha
figura cada muestra se representa por un punto,
el cual se indica con una letra segun el taxon al
que corresponda dicha muestra. El componente
principal 1 que explica un 53,6%, esta
altamente correlacionado con las variables
cuyos n™ de orden son 31, 32 y 33 (los
n—alcanos). Las variables con n®™ de orden 6,
15, 27 y 28 contribuyen més a definir el
componente principal 2 que explica un 14,7%
de la varianza totai. Numerosas muestras
correspondientes a las especies de la serie
Ceratophyllae (s.str.) se agrupan
compactamente en la zona del espacio con
valores positivos para el componente principal
1 y negativos para el componente principal 2,
excepto para algunas muestras de S. frifurcata.
Sin embargo, la serie Pentadactylis es poco
compacta y menos uniforme, y ademés las
muestras de S. vayredana y S. camposii se
sitan proximas a las de las especies de la
serie Ceratophylilae (s.str.).

El tercer componente principal que
explica el 8,6% de la varianza total, esta
altamente correlacionado con las variables
con n” de orden 6, 7, 9, 16, 23 y 31. La
representacion de las muestras en el plano
definido por éste y el componente principal
1 se muestra en la figura 4.4. Los
resultados son comparables alos obtenidos
para los componentes principales 1 y 2.
Las muestras de S. camposii se localizan
siempre muy préximas a las de las
especies de la setie Ceratophyilae (s.str.).

En la figura 4.5 se observan las
muestras en una disposicién préxima al
componente principal 3 —excepto S. fosae-
y bien alejada del componente principal 2.

Por dltimo, en las figuras 4.3, 4.4y
4.5 la localizacibn del hibrido S. x
alejandrei es claramente intermedia a la de
sus progenitores, S. losae y S. cuneata.
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Andlisis de Correspondencias

La aplicacion del Anélisis de
Correspondencias nos confirma lo observado
con |os anteriores analisis. La matriz de estudio

presenta una elevada complejidad, y se
necesitan 5 ejes para explicar el 91% de la
varianza.

N‘:jeie Varianza explicada Progi;‘iiggdgeaizmziagéﬁnza
1 0,683 0,338
2 0,448 0,560
3 0,414 0,765
4 0,183 0,856
5 0,109 0,910

Tabla 4.17 Varianza explicada por el Analisis de Correspondencias

4.3.4.2. Andlisis de los datos utilizando la
matriz de &areas de retenciones relativas
(matriz de datos M2)

Creemos que en muchas ocasiones no
es posible uiilizar la cromatografia de
gases/espectrometria de masas (GC/MS) en el
marco de un estudio biosistematico. Por ello,
hemos intentado simplificar un métedo a partir
de las muestras obtenidas por cromatografia de
gases—detector de ionizacibn de Illamas
(GC—FID). Para ello, se procedi6 a elaborar una
matriz de datos donde las variables
consideradas no fuesen compuesios
caracterizados, sino areas del cromatograma
con distinta retencion.

Asi pues, dividimos el cromatograma
general de la extraccion EXT (véase la
figura 4.1) en 10 regiones diferentes, cada
una de las cuales se consideré como una
variable. Resulté una matriz (M2)
compuesta no ya por 34 sino por 10
variables —denominadas V1, V2,...V10-y
64 muestras (véase el apéndice 3 del final
del capitulo). Con ella se procedi6 a un
estudio estadistico nuevo.
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V';';;bﬁe t, inicial t, final |
i 2.50 2.90
2 2.90 11.1
3 114 12.5
4 125 13.5
5 135 14.5
6 145 17.4
7 17.40 212
8 21.20 25.10
9 25.10 29.30
10 29.30 33.90

Tabla 4.18 Relacion de las variables consideradas segun las areas obtenidas por los diferentes

tiempos de retencion.

Anidlisis de Conglomerados

El dendrograma recogido en la figura 4.7

resulta de la aplicacion del

Andlisis de

Congiomerados (método de Ward), segln la
matriz de datos M2. La distancia euclidea se
toma como medida de la proximidad entre las
muestras. Previamente estas variables fueron
estandarizadas (media=0y desviacién tipica=1).
A la vista del dendrograma obtenido se pone
demanifiesto que existen ciertos agrupamientos
de las muestras de una misma especie, y entre
las de las especies de una misma serie
taxondmica. Sin embargo, de los grupos
propuestos por nosotros (VARGAS 1991) se
observa que S. camposii se halla préxima a la
serie Cerafophylilae (s.str.).

Andlisis
Sucesivos

Discriminante por Pasos

Con el fin de encontrar las variables
que mejor discriminan los dos grupos de
saxifragas —series Cerafophyliae (s.str) y
Pentadactylis—, se ha aplicado el Analisis
Discriminante por Pasos Sucesivos a las 64
muesiras estudiadas. Las variables
selecionadas por esta técnica son las 8, 9
y 10, lograndose un 98,4% de clasificacién
correcta de estos grupos. S6lo una muestra
de la serie Ceratophyilae (s.str) (8.
portosanctana) ha sido "incorrectamente”
clasificada en el otro grupo, esto es, en la
serie Pentadactylis (véase la fig. 4.8).

La tabla 4.19 muestra [as variabies
que presentan un poder discriminante (F)
superior a 10.
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N2 de variable 2 3 4 5 7 9 10

Poder

discriminante 11,76 34,41 11,53 18,29 20,16 111,99 159,52

Tabla 4.19 Variables con un poder discriminante (F) superior a 10 y su valor.

Con 3 variables es posible predecir el 98,4% de los casos utilizando las siguiente
grupo de la muestra de procedencia en un funcién de clasificacién:

F.D. = -1.978 - 0.081 v8 + 0.045 V& + 0.080 V10

Si F.D. es mayor que 1 la muestra se Anélisis de Componentes Principales

clasifica en el grupo A (serie Ceratophyllag). Si

F.D. es menor que 1 la muestra se clasifica en Como resultado de aplicar el
el grupo B (serie Pentadactylis). No se ha método de componentes principales a la
incluido en los célculos el hibrido estudiado matriz de datos

procedente de una especie de cada serie, S. x M2 se observa que con 5 componentes se
alejandrei. explica el 98,40% de la varianza (tabla

4.20).

Se observa que S. x alefandrei,
hibrido de S. losae y S. cuneata, se
localiza en el espacic entre los
progenitores.

N’ de Varianza Proporcién de la
1 864,880 0,56262
2 443,716 0,7962
3 163,149 0,8954
4 103,149 0,9586
5 42,168 0,9842

Tabla 4.20 Varianza explicada por los distintos Componentes Principales.
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Andlisis de Correspondencias

En la figura 4.9 se representan las
muestras en el plano definido por los dos
primeros ejes que explican el 75,0% de la
varianza total. E! primer eje, que explica un
43,45%, esta altamente correlacionado con las
concentraciones de las variables 1, 2, 3,6, 9y
10, fundamentalmente la 6. Las
concentraciones de 2, 4, 5y 6 contribuyen mas
a definir el segundo eje que explica un 31,5%
de la varianza total.

Mientras se observa una gran
agrupacién en las muestras del grupo B (serie
Ceratophyliae), en el grupo A (serie
Pentadactylis) existe una mayor dispersion. En
el plano definido por los dos ejes no se logra
una total separacion entre los grupos debido a
que las muestras de S. camposii se aproximan
a 8. trifurcata. Las muesiras del grupo B se
relacionan positivamente con el primer eje en
todos los <casos vy, por tanto, tienen
concentraciones muy elevadas de las variables
9 y 10. kstas muestras estan poco afectadas
por ef eje 2.

4.4. DISCUSION
4.4.1. Técnicas de extraccion

Destilacion (SDE)

Es el método menos aconsejable, al
extraer en menor proporcioén los compuestos de
baja volatilidad, mayoritarios en este género, y
sobre todo al presentar importantes problemas
de decomposicion de compuestos térmicamente
labiles, presentes en varias de las especies
estudiadas.

Extracciébn con fluidos supercriticos
(SFE)

El método es prometedor, aunque
en algunos casos puede ser necesario
controlar la temperatura o anadir
modificadores para conseguir la extraccién
de los compuestos de interés. Al no ser un
método asequible sélo se ha utilizado en
dos ocasiones, por lo que es dificil evaluar
sus resultados.

Desorciéon térmica automética (ATD)

Aunque fue considerado en principio
poco Util para este tipo de plantas, ha dado
resultados aceptables excepto en los casos
en que los compuestos mayoritarios son de
baja volatilidad. Sin embargo, el caracter
voléatil de las muestras ha hecho necesario
emplearlo ante especiales condiciones de
andlisis. Por otro lado, su efecto negativo
sobre los componentes labiles es muy
inferior al de la destilacion (ESTEBAN &
Al 1984).

Extraccion con heptano {(EXT)

Los resultados obtenidos justifican
la eleccibn de este método de
fraccionamiento para el andlisis cuantitativo
de forma generalizada. Aunqgue en ciertos
casos el uso de otro disolvente més polar
hubiera dado lugar a una extraccién méas
completa de algunos compuestos, la
complejidad de la fraccibn obtenida es
similar a la que presentan las fracciones
preparadas por extraccién supercritica. Por
tanto, se trata del método mas sencillo y
asequible para obiener aproximadamente
inalterados los compuestos de media y
Jprincipalmente, baja volatilidad, que son
los compuestos mayoritarios en los aceites
esenciales de las saxifragas estudiadas.
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4.4.2. Componentes volatiles de los tdxones
estudiados

Composicion volatil general

A parlir de los resultados obtenidos,
podemos concluir que desde el punto de vista
analitico el estudio de los componentes volétiles
de plantas del género Saxifraga presenta dos
dificultades fundamentales. En primer lugar, sus
componentes mas caracteristicos son de
naturaleza terpénica, y no se encuentran entre
los mas comunes propios de otras especies
vegetales. Su identificacién segqura requeriria
por tanto un complejo proceso de aislamiento y
determinacion estructural, lo cual queda fuera
del enfoque de este estudio al precisarse una
gran cantidad de planta de partida, que en
muchos casos no es disponible, y sobre todo
una muy elaborada metodologia quimica.
Queda sin embargo constancia de que la
rigueza quimica de este género podria ser de
interés a equipos de investigacion
especializados en el campo de los productos
naturales.

Dada su compleja composicién quimica,
el estudio de su fraccion iénica requiere el
empleo de una técnica de gran poder de
resolucion como la cromatografia de gases.
Esta técnica requiere un paso previo de
fraccionamiento con el fin de eliminar los
compuestos de muy baja wvolatilidad que
interfieren en el analisis.

La segunda dificultad que presenta el
anéalisis también estd relacionada con su
especial composicién quimica. Existen diversas
técnicas, aplicables con caracter general a
diversas muestras vegetales, que permiten en
la mayor parie de los casos separar una
fraccién volatil del resto no volatil. En el caso de
las saxifragas la separacion no es tan clara, al
presentar fundamentalmente compuestios de
volatilidad media (n—alcanos) y baja. Por otro
lado, algunos de estos compuestos son
térmicamente labiles, pudiendo descomponerse
cuando se aplica un método de fraccionamiento
como la destilacion o desorcién térmica. El
empleo de la cromatografia de liquidos, que
evitaria estos problemas, es imposible de
aplicar debido a su bajo poder de resolucién en
comparacion con la de gases.

A pesar de estos problemas, es
posible, como veremos a continuacién,
utilizar una adecuada informacién sobre la
quimica de estas plantas con fines
taxondmicos.

Aplicacién quimiotaxonémica

lLos compuestos volétiles que
aparecen de forma mayoritaria son los
alcanos, es decir hidrocarburos de cadena
larga de férmula general CH,(CH.),CH,,
que generalmente se presentan en el rango
de C,—C,, atomos de carbono {véase la
tabla 4.21). De todos ellos, los que
constituyen las ceras son los alcanos que
poseen principaimente entre C,, y C,,
atomos de carbono, precisamente los mas
frecuentes en muchos grupos de plantas
superiores. En la mayor parte de las
especies de dichos grupos, la posesion de
un determinado tipo de alcano carece de
valor taxonomico, sin embargo, las
variaciones cuaniitativas aportan una
informacién de quimiotaxonémica de cierto
valor para ciertos géneros estudiados.
Algunos autores han encontrado
importantes variacicnes cuantitativas
interespecificas: EGLINTON & AL. (1962)
para diferentes especies de crasulaceas,
MECKLENBURG (1966) para especies de
Sofanum, SORENSEN & AL, (1978) para 3
especies de Arbutus. A niveles
supraespecificos, fue descartado el valor
de los alcanos para 13 familias y 21
géneros estudiados por EGLINTON &
HAMILTON (1963), mientras que HERBIN
& ROBINS (1968) lo consideraron de gran
interés para diferenciar categorias
infragenéricas de 64 especies estudiadas
de Aloe.

En nuestro caso, no hemos
obtenido claras diferencias
quimiotaxondémicas interespecificas, si bien
existen ciertos compuestos en cantidades
caracteristicas para algunas especies de la
serie Pentadactylis (véase el apéndice 1
del final del capitulo). Entre ellos, caben
destacarse ciertos porcentajes relativos con
respecio al total de los compuestos
volétiles: en S. canaliculata el compuesto
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24 (C,H,,) entre el 23% y 41%; en &. fragilis
los compuestos 7 (C,H,O) entre un 18% y
34%, y 23 (C,H;,0) entre 27% y 51%; en S.
geranioides el compuesto 25 (C,H;,0) en un
28%, en S. intricata el

compuesto 21 (C,H,,0,) entre 13% y 21%; en
S. losae los compuestos 15 {C, H,,0) entre 7%
y 14%, y 27 entre 32% y 53%; en &S.
moncayensis los compuestos 9 (C,,H,,0) entre
18% y 42%, y 23 (C,yH;,0) entre 14% y 40%,;
en S. pentadactylis el compuesto 6 (C,,H,,0)
entre 25% y 48%,; y en S. vayredana también el
compuesto 6 (C,H,,0) entre 29% y 49%. La
Unica especie analizada (S. moncayensis) por
otros autores {SANTA CECILIA & AL. 1989:
516) mostr6 un compuesto (C,H,,0) que
suponia el 58,2% del total de los compuestos
volatiles.

Por otro lado, es de gran interés senalar
que las especies de la serie Ceralophyliae
(s.str) —ademas de S. camposii- presentan
unas cantidades de alcanos muy superiores a
las del resto de las especies estudiadas en la
presente memoria doctoral (véase la tabla
4.21). En concreto, el porcentaje del compuesto
con ndmero de orden de caracterizaciéon 33 —es
decir el untriacontano— discrimina

inequivocamente al 100% de las muestras
de las especies de la serie Ceratophyllae
(s.str.) y de S. camposii, frente a las del
resto de las especies (véase el apartado
4.4.3. "Andlisis Discriminante por Pasos
Sucesivos").

Ademas, tal y como se deduce de
los resultados de los andlisis estadisticos
(véase el apartadc 4.4.3), existe escasa
variabilidad intraespecifica en la
composicién quimica de los compuestos
voldtiles (véase el apéndice 2 del final del
capitulo).

Por ultimo, cabe destacarse que la
composicién quimica de los compuestos
volatiles del hibrido S. x alejandrei es
claramente intermedia entre sus
progenitores —S. cuneata y S. losae,
especies que pertenencen a distintas series
taxondmicas. Ello se refleja tanto en los
porcentajes relativos del apéndice 2 (véase
al final del capitulo) como en todos los
analisis estadisticos empleados.
Analogamente ocurre para los compuestos
terpénicos de diferentes especies vegetales
de ofros géneros que también presentan
aceites esenciales (véase HARBORNE &
TURNER 1984: 60).
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compuestos n—alcanos

TAxones no alcanos

SA 42,02% 57,98%
SBA* 1,92% 98,08%
SCA 48,79% 51,21%
sce 4,98% 9%,02%
SCL 3,8% 96,2%
scu* 0,82% 99,18%
SFF 84,33% 15,67%
SFP 87,56% 12,44%
5GE 50,14% 49,86%
SIN 26,83% 73,17%
SLO 83,52% 16 ,48%
SMO 71,38% 28,62%
SPP 69,79% 30,21%
SPW 85,56% 14,44%
SPA 77,73% 22,27%
SPO" 0% 100%
STR’ 0% "100%°
SVA 42,59% 57,41%

Tabla 4.21 Porcentajes de alcanos y de compuestos volatiles no alcanos en los taxones estudiados
en la presente memoria doctoral. Los taxones se han ordenado alfabéticamente y se han marcado
con un asterisco (*) las especies de la serie Cerafophyllae (s.str.). [SA: 5. x alejandrei, SBA: S.
babiana, SCC: S. camposii subsp. camposii, SCL: S. camposii subsp. lepfophylla, SCU: S. cuneata,
SFF: 8. fragilis subsp. fragilis, SFP: S. fragilis subsp. paniculata, SGE: S. geranioides, SIN: S.
intricata, SLO: S. losae, SMO: 5. moncayensis, SPP: 5. pentadactylis subsp. pentadactylis, SPW:
S. pentadactylis subsp. willkommiana, SPA: S. penladactylis subsp. almanzonii, SPO: S.
portosanctana, STR: S. Irifurcata, SVA:. S. vayredanal.
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4.4.3. Anélisis estadisticos de datos con
fines quimiotaxonémico

Andlisis de Conglomerados

Los resultados de un andlisis jerarquico,
realizado a partir de las matrices de datos M1y
M2 aparecen en las figuras 4.2 (matriz M1) y
4.7 (matriz M2). Los dendrogramas obtenidos
son tipicos de una matriz muy compleja, en la
que es dificil conseguir un namero fijo de
agrupaciones. La zona de corte es mas terminal
en el dendrograma de la figura 4.2 para 8-12
grupos, y mas basal en dendrograma de la
figura 4.7 para 5-15 grupos. Por tanto, las
agrupaciones son menos claras en este Gltimo
caso.

De cualquier manera, las muestras de
una misma especie aparecen razonablemente
agrupadas —hay que hacer notar que no se ha
utilizado en ningdn momento la identificacion
botanica de 1as muestras—. La coincidencia es
menor, aunque sigue siendo elevada, en el
caso del dendrograma de la figura 4.7. Este
resultado es ldgico, ya que en su matriz de
procedencia (M2) pueden haberse considerado
como equivalentes compuesios de similar
retencién pero muy distintos quimicamente.

Analisis Discriminante por Pasos Sucesivos

Este andlisis es el dnico supervisado
que hemos utilizado. No obstante, nuestras
matrices de datos no son {as mas ideales para
realizar un Analisis Discriminante, ya que el
numero de muestras por grupo —si los grupos a
discriminar fueran todas y cada una de las
especies- es muy inferior al de variables (34
para la matriz M1, 10 para la M2). Otra cosa
seria hacer andlisis discriminantes parciales de
dos o tres especies. Dado que se incluyeron en
la matriz las 64 muestras, lo que nos parecid
mas apropiado fue el considerar Unicamente
dos grupos: serie Ceratophyliae (s.str)) y serie
Pentadactylis (VARGAS 1991, capitulo 7 de
esta memoria).

Con Unicamente dos grupos, los
resultados del Analisis Discriminante por Pasos

Sucesivos mostraron una buena asignacion
de grupo (100%) de cualquier muestra con
una sola variable (n—untriacontano} para la
matriz M1 (fig. 4.6), a excepcidbn de S.
camposii. Con la matriz M2 fueron
necesarias 3 variables para asignar
cualquier muestra a su grupo, pero con un
solo error de asignacion (S. portosanciana)
y por escaso margen. Por ello, este andlisis
confirma que la asignacién a nivel de serie
a partir de datos quimicos seria viable en la
mayor parte de los casos.

Andlisis de Componentes Principales

En un caso como el que nos ocupa,
en que existen varias especies con
composiciones quimicas propias, como se
puso de manifiesto por el Andlisis de
Conglomerados, la dnica utilidad de un
Andlisis de Componentes Principales es la
de mostrar de forma gréfica las
similaridades y diferencias entre los grupos
mas imporiantes. En las figuras 4.3, 4.4 y
4.5 se representan las muestras en los
planos definidos por los componentes
principales 1 y 2, 1 y 3, y 2 y 3§,
respectivamente. Al igual que en el Andlisis
de Conglomerados, la identificacién
botanica no se ha tenido en cuenta al llevar
a cabo los calculos, sino sélo para asignar
etiquetas a las muestras en sus
representaciones graficas. Las figuras 4.3,
44 y 45 confirman los resultados del
Andlisis de Conglomerados poniendo de
manifiesto una tendencia clara a la
agrupacion de muestras de !a misma
especie, e indican por otro lado, relacicnes
de similitud o diferencia entre las distintas
especies.

Los grupos de muestras de ia
misma especie no son sin embargo tan
claras como en Analisis de Conglomerados,
debido a que las representaciones
bidimensionales incluyen s6lo una fraccion
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de la informacion total de la matriz. Asi, en la
tabla 4.16 se observa que los dos primeros
componentes principales (cuya representacion
corresponde a la figura 4.3 explican solo el
68,3% de la varianza de la matriz M1,
anadiendo el tercer componente s6lo un 8,6%
mas. Por este motivo hay que tomar las figuras
4.3, 4.4 y 4.5 solo como una aproximacion de la
estructura real de nuestros datos, que por otra
parte confirma los resultados del Anélisis de
Conglomerados.

La existencia de esta clara relacién entre
especie y composicidon quimica plantea el
interrogante de si seria posible asignar la
primera a partir de la segunda. El procedimiento
a seguir, para una o varias muestras nuevas de
una especie desconocida, consistiria en calcular
para ellas sus distancias a las restantes
(Andlisis de Conglomerados) o sus
coordenadas para los ejes 1, 2y 3 (Anélisis de
Componentes Principales), y asignarlas
visualmente al grupo correspondiente. Sin
embargo, este método aungque faciimente
practicable es obviamente subjetivo y, por las
razones previamente citadas, sélo aproximado.
Otra posibilidad seria comparar nimericamente
las nuevas composiciones con las
composiciones medias por especie que se
indican en el apéndice 1 (véase al final del
capitulo). Lo 1dgico sin embargo, para llevar a
cabo una clasificacion, es utilizar un método
supervisado, como el Analisis Discriminante.

Analisis de Correspondencias

Al igual que los analisis discutidos
anteriormente, hemos trabajado con una mairiz
muy compleja, por lo que son necesarios 3
factores para explicar el 76,5% de la varianza
fotal para la matriz M1, mieniras que en el caso
de la simplificada matriz M2 con los dos
primeros ejes se explicé el 75% de la varianza
total. Dichos resultados se justifican por la
mayor complejidad de la matriz M1.

4.4.4. Compuestos que caracterizan
taxones

Hemos detectado ciertos
compuestos caracterizados que parecen
propios de algunos taxones. Unicamente en
ios taxones de S. pentadaclylis hemos
identificado el compuesto cembra-2, 7,
11-trien—4—ol {C,,H,,0). Por otro lado, S.
camposii no solo posee un porcentaje
mayoritaric de compuestos de elevado
peso molecular como en el grupo de las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.),
sino que comparte con una especie de esta
serie (S. frifurcata) un compuesto con un
peso molecular de los mas elevados de los
compuestos volatiles: tetracosanoato de
fenilmetilo.

Asimismo, S. cuneatay 8. trifurcata
presentan otros compuestos propios que no
han podido ser identificados.

4.5. CONCLUSIONES

1 lLa metodologia basica empleada
—extraccién con heptano seguida de
cromatografia de gases—, parece la mas
adecuada para el estudio de las saxifragas
de la presente mematia doctoral. Mediante
dicha técnica obtenemos en poco tiempo,
y con pequenas cantidades de planta, el
perfil cromatografico de sus componentes
volatiles, debido a la especial composicién
de la fraccion volatil. El uso del
acoplamiento con la espectrometria de
masas proporciona una caracterizacion
adicional, que incluye informacién de tipo
quimico para los compuestos detectados.
2 Los componentes volatiles
mayoritarios de las saxifragas de la serie
Ceratophyllae (s.l.} son los n—alcanos, asi
como algunos compuestos térpénicos
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caracterizados y varios compuestos terpénicos
no caracterizados de estructura quimica poco
comun, cuyo estudio puede ser de interés
desde el punto de vista de la Quimica de
Productos Naturales.

3 Los andlisis mediante técnicas
estadisticas de la informacién de tipo quimico,
obtenida a partir de los perfiles cromatogréficos
y de la caracterizacion de los compuestos
detectados, revela que dicha informacién es
claramente atil en un contexto taxondémico a
nivel de serie; e incluso permiten predecir
determinaciones botanicas a nivel de especie.

q Los componentes wvolatiles de las
especies del género Saxifraga analizadas
pueden ser utilizados c¢on fines

quimiotaxonémicos. lLa conclusidn mas
relevante del presente capitulo ha sido definir la
segregacion de dos grupos de especies por el
porcentaje mayoritario de compuestos volatiles
de mayor peso molecular (n—alcanos), que

ademas coinciden con las dos series
taxonémicas consideradas en la presente
memoria doctoral: serie Ceratophyliae
(s.str) —donde los n-alcanos son
mayoritarios— y serie Penfadactylis —a
excepcidbn de §&. camposii, en cuyo
espectro de compuestos volatiles
intervienen mayoritariamente los
n—alcanos— En concreto, un compuesto
n—alcano (uniriacontanc) supone un
porcentaje para las especies de la primera
serie —asi como para S. camposii~ de mas
del 24% del total de los compuestos
volédtiles, mientras que para las especies de
la segunda serie dicho compuesto es
siempre menor de 18%. Por ello, desde un
puntoc de vista quimiotaxonémico, S.
camposii es realmente préxima a las
especies de la serie Ceratophyllae (s.str.).
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Figura 4.1 Representacién de los cromatogramas de S. /fosae segun las diferentes técnicas de
extraccién empleadas (véase el apartado 4.2.2.1)).
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Figura 4.2 Representacion del anélisis de conglomerados jerarquico utilizando las concentraciones
normalizadas de los componentes volatiles caracterizados en las saxifragas estudiadas.
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Figura 4.3 Representacién de las 65 muestras de saxifraga en el planc definido por los
componentes principales 1 (correlacionado con las variables con n? de orden: 31, 32, 33) y 2
{correlacionado con las variables con n® de orden: 6, 15, 27, 28) a partir de su composicién de
compuestos volatiles. A: S. alexandrei, B: S. babiana, C: S. canaliculata, D: S. camposii, E: S.
cuneala, F: 5. fragilis, G: 5. geranioides, |: S. intricata, L: 5. losae, M: S. moncayensis, N: S.
portosanctana, P. S. pentadactylis, T: S. lriturcata, Z: S. vayredana.
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Figura 4.4 Representacién de las 65 muestras de saxifraga en el plano definido por fos
componentes principales 1 (correlacionado con las variables con n? de orden: 31, 32, 33) y 3
(correlacionado con las variables con n? de orden: 6, 7, 9, 16, 23, 31) a partir de su composicién
de compuestos volatiles. A: S. alexandrei, B: S. babiana, C: S. canaliculata, D: S. camposii, E: S.
cuneata, F: S. fragilis, G: 8. geranioides, |. S. intricata, L. S. losae, M: S. moncayensis, N: S.
maderensis, P. S. pentadactyls, T: S. trifurcata, Z: S. vayredana.
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Figura 4.5 Representacién de las 65 muestras de saxifraga en el plano definido por los
componentes principales 2 (correlacionado con las variables con n? de orden: 6, 15, 27, 28) y 3
(correlacionado con las variables con n® de orden: 6, 7, 9, 16, 23, 31) a partir de su composicién
de compuestos volatiles. A: S. alexandrei, B: S. babiana, C: S. canaliculata, D: S, camposii, E: 5.
cuneata, F. S. fragilis, G: S. geranioides, |: S. intricata, |.. S. losae, M: 5. moncayensis, N: S.
portosanctana, P. S. pentadactylis, T: S. trifurcata, Z: S. vayredana.
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Figura 4.6 Distribucién de las 64 muestras segun el valor de la funcién discriminante caiculada a
partir de la matriz M1 (variables que corresponden a la concentracion de un determinado
compuesto). A la izquierda (valores negativos) serie Pentadaclylis; a la derecha (valores positivos)

serie Ceratophyllae.
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Figura 4.8 Distribucion de las 64 muestras segun el valor de la funcién discriminante calculada a
partir de la matriz M2 (10 variables que corresponden a la concentraciéon de compuestos de una
zona def espectro de retencion).[A: serie Ceratophyliae, B: serie Pentadactylis; con una flecha se
indica la Unica muestra incorrectamente clasificada).
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Figura 4.7 Representacién del analisis de conglomerados jerarquico utilizando la matriz de areas
de retenciones relativas de los componentes volatiles en las saxifragas estudiadas.



Capitulo 4 Quimica 83

i
10 RS
et + A
A
+ x B
_'+
+*
05 +
++
1
—_ +
3 +
b=
™00 - oo
-, +
S 23
L,
@ "y
05
+
+ +
-+
1.0 +
©oi/t
[*
o ' I T I ' [ ' I 1
A5 10 05 0,0 0,5 10 15

Eje 1 (43 4%)

Figura 4.9 Representacion de las muestras analizadas y clasificadas en los grupos A (especies
de la serie Penladaclylis) y B (especies de la serie Cerafophyllag) utilizando los dos primeros ejes

del Andlisis de Correspondencias.



Apéndice 1. Composicion media de la fraceidn volatil para los taxones estudiados.

N° de orden de compuesto caracterizado

|

S | 3 s | s | e | 7 ' 8 | 9 10 t l 12 ’ 13 I 14 | e l 16 | 17
” sa | ooo | oz | 0.00 I 0.00 l t I 268 | 0.00 | ! A | oo | ooo | ooo | om | et | oo | o0o ”
“ SBA l 0.00 | 0.00 I 0.00 l 0.00 | 0.00 | 0.00 | 0.00 I 193 |« | ooo | oco | ooo | oo | 0o0 | woo | vwe | woo “
“ sca | 0.00 ‘ woo | oo ‘ oo | ooo | oo | coo | oeoo | oooe b oo | se | oee ‘ 0.00 | 0.00 l 0.00 | 0.00 | 5.32 “
” sce l 0.00 | 000 | 000 | 600 | eoo | o7t | oee | w00 | 0.00 I 1.23 I 0.00 | 0.00 ] 0.00 I 0.21 I 0.00 I 0.00 | 0.00 ||
” sct | ooo | o000 L 0.00 l 000 | 0.0 ] 123 | ooo | 0.00 | 0.00 ! 0.76 | 000 | ooo | oo | oas | 000 | coo | ooo ”
| scv | 00 | €.00 | 0.60 | 0.00 I 0.00 | t l 0.00 I 038 | 007 | 000 | oo | 0o | oo | ¢ | oo | voo | sco |
| seE | no | oo | 000 | ooo | aoo | 0as | zes2 | 000 | ooo | e | wco | oo | coo | o000 | aoo | 1aas I 0.00 "
l SFP | 659 | 000 ‘ 0.69 ‘ 0.50 | 0.00 l 0.38 | 2331 l 0oo | oo | oo | oso | oeee | eoe | o | oo | oo | 0.0 u
" SGE I 2.00 | 000 | oo | eoo | wos | e | owe | coo | oo | oaoo | oo | coo j 600 | 000 l 000 | 000 | 0.00 ||
[i sv | ooo | 0s0 | ose | eoe | es2 | aoo | oo I 0.00 | 0.00 I 0.00 l 0.00 | 0.00 | 000 | ooo | 430 | coo | 0.00 H
” SLO l 000 | cao I 0.00 l 0.00 | 1.35 I 603 | 0.00 | 0.00 I 000 | oo | oco | oeo | coo | css I 1207 | oo0 | 000 ]Il
” SMA l 0.00 I 0.00 | 0.00 | 0.00 I 0.00 | 0.00 I 0.00 | 000 | oo | ooo | oo | 000 I 0.00 l 0.00 | 0,00 | 0.00 I 0.00 “
“ SMO | 232 ‘ 600 | o600 ‘ 000 | o2t | oo | e | ose | s2es l 600 | 0o | 1.54 l 0.00 l 0.00 ! 4.84 ‘ 9.00 ! 9.00 “
” sep | 000 | m27 | ast | ooo | s27s | ooo | oo | 0.00 | £.00 l 0.00 l o‘ooJ 000 | 265 | 6as | ooo | coo | ooo “
” spw | o000 | oo0 I 11.25 l 0.00 | 280 | oo I oo | coo | oo | oo | oo ] e | 262 l 3.47 | 628 | o024 | 1m |
" sea | a0 | 7es | am ] 000 | 4777 | oeo | eoo | oco l cos | 000 l o0 | ooo | zs0 ] 2.47 ] 000 | oo | oco |
” sva | ooo | ooo | ooo | e | eas | ;2 | ooe | oo | oce | coo | ome | ooo I 000 | s13 | oo | oo | oo “
l[ str | oo | oo [ .00 { (.00 { .00 { 0.00 I 0.00 l ooc | oo | 0o | oo [ oco | ooo | ooo | eco | oo | coo ”




Apéndice 1 (CONT)

|

18 | 19 | 20 | 21 l 22 | 7 | 24 | 25 | w b | o | ow | 3 | 31 l 32 | B |
” SA I .00 | 182 | 0.0 | 0.60 I .06 | 9.06 | 0.00 i 0.00 | 128 | oags | s | ooc I 0.00 | £.38 ! 32,44 | |17 ||
!I sBa | 000 | 000 | oo | veo | oo | eos | eco | w00 | e | oo | ooo l 0.00 l 9.00 I 5.90 | 1369 | as0z | 1047 ll
” sca | 600 | coo | oo | a2e | eoo | oo | s0s3 | oo | 000 | 0.00 | 0.00 | 0.00 l 431 I 052 | nse | 237 | o2 ]l
i| scc | ooo | oo | oco | oo | oo | ooo | 1.89 | 0.00 | 0.00 | 000 | ooo | oo | 299 | 2438 | 3em | 2874 | N.C. ”
” SCL I 0.0 | 0.90 | 0.00 | 0.00 | 0.00 | 0.00 | 132 | 000 | oo | woo | eoe | ocoo | 51 l 39.73 l 28.76 | nss | one |
| scv | oo | o3z | oeo | aoo | eoo | oeo | woe | 900 | oo | oo | oo [ coo | ost | 320 | 670 | a367 | 497 ”
” SFF | 1.42 I 0.00 | 0.00 | 31.57 I 0.00 | 36.49 | 0.00 I 000 | oo | aoo | coo | ooo | 13a | a3a | 6.96 [ 220 | os2 |
| sep | oss | oo | oo | sss | coo | szsi | aoe | 0o | eoe | oo | oo | 000 | oo | 268 | 460 | 303 | o7 ||
” SGE I 3.33 | 0.00 | 0.00 | 0.00 | 600 | 6ot | ooe | 2874 | 000 | 000 | ooo | oeo | oss | 696 | n9 | 12 | 200 |
| s | oco | ooo | cco | 167 | eeo | oo | ooo | oo | ooo | 30s I ¢ oooe | ooz | oo | nes | 1s7s ] sa |
|| SLO | 0.00 I 0.00 | 0.00 | 0.00 | 0,00 | 0.00 | 000 | 000 | 248 | as2 | 603 | oo | 274 l sia | osis | o202 | es |
|| sma | oo I eoo | ooo | woo | ocoo | eeo | ooo | a0 | eoe | 000 | o000 | 000 | 1eo | 1834 | s347 | 2438 | 192 ||
|| SMO | 191 l 6.00 | 0.00 l 0.00 | 0.00 | 28.51 | 000 | ooo | ocoo | oo | ooe | oo | 32 I 643 | s | 700 | 12 ||
I osee | oco | 000 | 949 | ooo | 33sa ] ooo | e | e00 | coo | ooo I 0.00 | 000 | a1s | e3s | 1zse | sse | ves ||
| sew | o000 | coo | 1ias | oo | 2.80 1 0.00 | 0.00 I 0.00 | 0.00 | 000 | ooo | oo | e | a7 | 6.28 | 0.24 i 1.83 H
" SPA ] 0.00 | 0.00 l 6.54 t 0.00 | 6.82 I 0.60 | ooc | ooo | coeo | oo | woo | oo | 134 | 353 | ton | eso | o H
” SVA ! 0.00 | 0.00 f 000 | ooo | 326 1 000 | oco | 000 | 000 | oo | 0.00 | 0.00 | 7as | mae | o122 | nnm I 2.09 H
E! stk | ooo | oo0 | ooo | coo 1 000 | 000 | coo ! oo | oo | oo | soo | oo | 200 | 1456 | a3se | 3307 | 503 ”

(donde t: compuesto detectado en cantidades traza (<0.01%), N.C.: compuesto no caleulado, $A: S x alexandrei, SBA: 8. babiana, SCC: §. camposii sub. camposhi, SCL: 8. camposii sub, feptophylla, SCU: S. cuneata,
SFF: 5. fragilly sub. fragilis, SFP: 8 fragilis sub paniculata, SGE: 5. geranivides, SIN: S intricata, SLO: 8. tosae, SMA: 8. maderensis, SMO: S. moncayensis, SPP: S. pentadactylis sub. pentadactylis, SPW: 5.
pentadactylis sub. willkemmiana, SPA: S. pentadactylis sub. almanzonii, SVA: S vayredana, STR: 8. trifurcata).
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——
| S ﬂ~.-,N_:,(ff_ atden de vanahle
’ 2 3
SN 00y 0,2 106 0 oG . ; 3 A 5 H 7 5 M
SIN2 U 00 [N 0,82 0 0H 22
\ T SMO4 | 2,24 000 | 000 | uoo | an nvo | oo | ooo 2727 )
SN \ 4
SN o g B | aoo SMOS | 247 000 600 SO0 | na 6 00 oon u! 000 | 2436
SINg 0 nn 865 1,59 000 SMOG 0,91 600 G 00 a9 00 03% 000 e oo 000 jmﬁ-_'_OJJR
— T 1
SLen O ne 000 000 0 0G0 SPAL 000 164 2,70 000 00 4719 R ¢ 0G _1__70 00
o
3L02 m 010 ) SPar | 000 13,02 480 000 [ 000 i 4R34 009 009 | 000 |
. o ) f 000
SLo 060 A‘?_{l'_"_ Wn{)o_ _boo F‘ Sppi L oo 1437 1 39 o oo } a o0 _;_LiL aJ0g 000 , 000
— - i ]
ﬁ SLOg oo | 0o 0G0 non sep2 | oo T i 62 g 0o 1 a 29317 1 owo 000 0 00
— DU B S : : B T oo
St t'_)i Ly _1?2“ Hon o S 000 15,29 3,44 200 0 414y 1: 600 000 70 Q_._q
Si6y4 i) 0 Ryt Yo | oo 060 10 0 ug 00 Voa L oo { L oo o
L B v 8 - AT*—‘-"T“"‘ i
. 0oy |
L__l‘:(_‘):'j“ -—(-'.LK—.—’-f‘f f:l_ﬂl _!: 'f’_:“ L STR2 %r 000 oG | 006 i G 00 i—_'?_t"; 1) My 1 (‘_(.)—L.T__E_({Q___‘b .
| T . [eaH
L ST | sba ) aen _nho 5OSTRY | poe | oo 0 a0 goe | nao sou 1 owug 000 .
0 U0
SLO9 L e SYAL 5oy @ Go 0 40 2,10 1,41 19,42 b o 000 )
SMAL 000 Lk 03 this SVA2 8006 000 0 00 L 0,81 0,28 47 48 0on 000 oo 1
- _ S | R 1029 o 0o 0 U0 oot
SMiN L ] _’_’,“ff_, Hm SvAl [ 0 00 UU | i, 78 tA-2 20,27
a SMi2 ! 35 1Ny URLT 0 (W)
e TSR B H e



ﬂ 1o bl | on I e T s ] 16 7| |[ lo TR 1 14 5ol w0 | 2
SAT 000 oov | auo 000 0,74 Leb | oo 000 | ooo scuz | oom ove | ooo 0 0% 000 oot | owo | woea | voo
SH1 0w ’ 600 | ooo G 0o 000 o0 000 000 000 SCUl | oo 000 00y 64 000 woo | woo | oo | woo
Si2 000 [eXey 000 0 o0 100 0.00 000 000 900 SCua 000 000 000 o0 a0y 0o J 090 j 000 I nne ﬂH
sEAat [(xée] _—t.’ﬁH 000 0 04) G 00 000G 000 B,05 000 SCus 000 [tafle 000 U (01043 [SX3TH E 000 l 0 00y 000
S€A2 00y N 000 i 1an 0900 000 000 5,54 000 SCU6 G G0 oo 000 (LR oo 000 i 000 1 oo 1 wod
_SCA1 | 000 717 000 b oo 000 G 00 000 41 000 SCU7 | oo 000 00v 000 000 voo | ooo | oo 606 |
sCas | o0 198 | woo 000 000 000 000 341 | o000 | sCug | oo 000 L 000 aue | oo | oo 00
SCCY 0,48 ung ARME 0 00 0,16 0 00 1 boo LeRv] 11— 00U L SCU9 0 0g 000 100G 7 IR0 n 0;) U U(_} | ann E 004 0y
sccr | o6 000 ¢ o0 000 0,25 000 000 veo | ooo sCute | oao 060 woo | ovoo 0 v soo { oo { wou boo |
SCCY 1,02 o 00 0 00 000 0,27 000 000 900 900 ! scuts | oo 000 000 000 0 0u so0 | ooo i 0o oo |
5CC4q 1,09 ~Doo U 00 000 n2s 000 0 00 0.00 000 sCcuiz (] 000 0 oo 04go LRHT e [ von | oo 0 Ho
SCCY | 2,83 ¢ 00 000 0 ng 0,05 000 | o000 600 { o000 SFF1 060 000 000 1 o000 000 voo | 1wes | woo 151!
SCC6 | 418 00U & 00 a 6o 934 | 000 | ooo0 poo | ooo SFFZ | 000 000 000 | 000 oot voo | 702 0 00 28 ]
SCL | 77 | ooa 0 00 ¢ 0o 077 | oo 000 000 | 000 SFF) 000 0.00 000 | o000 0 6o 000 | koo | 000 | ous
SCL2 | 126 000 oy 000 1,46 000 000 000 | 000 SeF4 | 000 000 000 | o000 o ou bgo | 2 L1z | o000 | g T
SCLY 0,28 800 0 an 0 oo 0,1 000 000 060 o0 SEM 000 000 | oo0 | woee | oaoo 000 1400 1 000 | oxs ]
sCur | oaow 0 00 g0 b g ovs | ooo | oo vou | ouo SGE1 | ooy 0o¢ t uwoo | won | wou owo { ooo boo | 33
Apéndice 2 (continuacion)
. o N de vanable H N® de vartabte !
] Tlrim l i TR Y s 16 T f oo b o 2 T o | s [ i 16 7ol |
SING 000 0 e LR (} 00 3 0ty 4,24 000 003 000 SMO4 [ 000 i G 00 ! i,]4 | 000 { O 00 Y| 965 060 000 f 2,06 |
SN2 | 000 | o0 eoo | oo 000 6,89 000 .00 000 | | smM0s | 000 | 000 | 077 | ooe | ooo | aus ooo | ave | 20 |
SN Q4 1 30 0oy [tR 1] 00y 1,42 oan 0 00 000 SMO6 | 000 [ 900 l (1] f 000 1 900 | DAL non 5 000 2,21 ]
SINa [ ep0 | eoe | ooon | oo | coe | 410 | oeo | saw | o000 | seat | o0 | oo | ooo | ise | a6z | vo0 | aon | woe | voo
8100 4 voo | aa " o0 060 0, 1R 7,70 000 000 000 [ soaz | 000 | 000 | ooo | yso | 131 | w0 [ oo | oo oov |
S1.02 | 000 | 0w o0 | oo 009 9,80 000 006 ; 000 PPt | 000 | 600 | o000 L 52 | s2i | oo | ow | ooo | ooo |
stos | aoo 00 G 00 om? 0,46 12,23 | oo 00 000 seP2 | 000 | o000 | ooo | ik | 7es 000 | oeo | ono | oon |
§E0O4 neo | e | aan | o 0,52 2,81 000 voo v 0o SPWI o000 | ouo | ooo [ 504 | 4 a00 | wea | o000 | oaoo |
SLos | oon rm oo 0 oo 0,4 12,76 non soe | oos STRS 006 | ©oo | oeo | ooo | oo ovo | weo | ouvo | oou j
SLO6 | 0o 000 | non | vug 0,43 1,54 | ooo 000 000 T sTR2 | o000 | ocoo | o000 | o00 | ooo aco | ovo | ooo | 000 |
SLOT | oo ow Lo o0 0,9% 182 000 000 000 [ stes; | ooo | oo | aco | ooo | oo0 oov | 000 | ono i 000
‘%l.ﬂ_ﬁ G0 00 n “5341 inu L ! 14,21 000 000 000 E:svm ‘ 000 | ooo G 00 | 000 I 3,89 000 ! v 9o ‘ 000 I 000 i
SLO9 | ooo 000 0 00 000 | wvas | 17 | ooo 000 | wan PL svaz | 006 | ooo o6 | ooo | 6,35 000 | eoo | o ooj 000 |
SMAL | a0 | oo oo von | ooo | aoo | ooo 000 | 000 i_svai { oo | ooo I 000 | o000 | si7 000 | 000 | woo | poo |
SMOI | ooy 00 130 aoo 1 wos | s | oeo ovo | 1,9
SMO2 | 000 | e60 | RS i amn | 0oo [ Lo6 | ooo 000 | 1,49
sMO3 | 000 | 000 a0 | ovo | ovo | oss | oo | ooo | 217



_7__"‘- T . vaniahle N" de vaabte
| o | a0 T b ] 24 ] PR B PO Y IR 21 26 7
| _sal 1,0 | ano 0 00 000 | 600 | ooo | o000 | o | orama scur | 032 | ooeo | eoo ! oao 000 | 000 000 800 200
sst | owo 000 0 00 0 00 voo | o000 | ooo | oo | ooo _h scus | oo | o6 | ouo 000 0 00 | a0 000 000 000
_snz_ | voa | aas | woe o 00 900 l 000 [ oovo | o000 | ooo | scus | o012 [ e00 | oon 000 0 60 0 60 000 | 000 000
_1(-:\'_[.__‘ *“lﬂ__, LNV TH] »7\.'./_;.‘ (] l}(l 000 23, O4 j LR l [LR4] j 0 00 ﬂ hTaEA] [ 041 I 006 f i U”_‘-:i” L4 B -—-‘,‘.E“L_ 0 t'lfl‘{ 0 U(J_" r:_“_)__(:f]_“_ 0 60
SCA2 009 LG % 3 RO 000 000 ’ 31,56 i 000 l QU0 | 0 0o l L_E““’ i 024 l 000 ] vou 1w RN { LT} r“::moo 00 000
SCAY | ono 0 00 127 § ovo {1 000 | aioe | o oo | 000 | oo0 | sCu? | 022 | oo | oun | oou v | oo | woo | o 000 |
SCas | ey 000 iz 0 00 600 | 25m1 | 000 l 000 | ooo | scun | oa [ 000 | ovoo | Jn:h'—::m—‘i von | ooo 5 000 000
S¢C) 100 [eRNT] B 000 I 000 + | 1,70 ’ D 0D l 000 ] & 00 ﬂ S¢le ’ 096 i & G0 , 0 () ! " ou 0oy N30 f 00U ‘! 000 000
| sce2 | aoo 000 ov0 | oo | a0 | o0oo | ooo | eoo | scuto | 062 | o000 | van | voo G o ] 000 ) oo 000 000
$CCy | o o 0 vao | ooo | 000 | 221 | o000 | ooo | ooo i scun | o210 1 000 | 000 | ocoo | wun | wao | ooo 0 00 000
S | uan sas | aoa | oo oo | a0 1 sew | ooo ! coe | scuiz | ot | 000 | oeue | woo I won | ane | oo 060 )
SC¢s | noo | ooo 000 | ¢oo F‘o‘oo | 386 | oon | voo | ooo } | SFEI I 600 | o000 | 277 | ouo 2012 }A aoo | ooo 000 von !
Sece | oo | wao @00 | wov | weo | o3 | ooo | ooo | OOO”ﬁ siFz | aoo | oen | 200 | ooo 17 %2 oun | 000 600 000 |
SO oo 000 meo ¢ oon 4 om0 | os | ooo | ooo | ooo }__._SFF] | coo | ooo | 1s | no0o | sio0 | ooo0 I oo 000 000
S22 R L L 0 0o 057 4[ noo | ooe | oo __‘ﬁ‘ 8K [ oo ' 000 | aus | ovoo | 11}_2_J v 0o [ 0o | wou 6 00 ]
SO} | woo | oaon 1 oowe oo ] 0 t;“r 107 | oo | 000 | o000 | sert | ooo | ooo | sas | 000 | e2%i | oaw | 000 | oo | ooo
_:(‘t-l—lnd mr:;z_s— Atlhuﬁnﬂlﬁ _u '._)(_J‘ U 00 l 0 00 I G 00 T oot ouo L soo | sGtv | o000 | o000 | oou | 4 00 [ sov |y 28 44 ¢ 00 O 0o
I g Nt vaninble - N* de variable —!
e l? ooy ! | B L 2 v ] | o» | w | Lo | a2 [ oo | 2¢ | 15 [ 26 [— 27 |
m ann | o1e28 0 ¢o noo | 0o oos | ooo | 542 _J SMO4 | 000 I ooo | o006 | oo00 2,65 | o000 | o000 000 J 000
| _ﬂﬂi_.l_ﬁz'f noe oo 000 oo | ooo L] ' sM0s | 000 | 000 | o000 | 000 | ages | ooo | ooo 000 | aon
TR gdudLoHe T ('i'.?___ 100 000 000 [ 000 712 sMot | oo | oo l 000 i 000 13 63 ! o00 1 000 oooj 0006
1 000 | wan ! 1984 0o 0 00 000 ooo | ooo 1,43 spas 1 ooo | 55 | oo | 900 [ auvo | ooo | ooo 000 ] 060
ghjlfl_[_iflL..l Lo joaee o | oon I o | 000 | 4 a4 k*s a2 | 000 | 351 | eoo | 461 | ace | w00 | 600 | co0 | oo
ﬂ $.02 | oo f b oo o oo 000 u 0o 000 000 | 360 | 304 - BPPITO 60 | 1004 | oo | 217 | ooo | a0 | ooo oo0 | oo
stor | oon | oo i 000 [ vou 000 000 oo | 240 3936 | sre2 1 oou | 19 | ooo | 507 | goo | 000 | oow 000 | 000
) SLD4 | 0pn ] o0 I 0 i J 190 000 000 2,37 i 32,99—i [{ skwi | oo | i | o_f 280 | oo0 4’» oo voe | ooo
$10% | oo ﬂnp_ﬁ] ) Q_t)_LLﬁc_) a0 000 000 000 300 } 46,591 ﬁ_s\mn i 6eo | o060 | oo oo | oo 0 00 000 oo | 000 {
|_Stoe | poe G o 3 oeue | ean | 00 | oo 000 3,38 § 38,23 sTR2 | o000 | o060 | aoo ooo | ooo 060 000 000 | 000
5107 04 ‘kuij_l’im nm_m_ GLHE_'_)?__ 000 G 0o 1 54 l 53,41 STR) 1 0 00 l 000 Q00 000 1 000 0 0o 000 0840 i 0 00 B
SLOR | w0 1 Gao fl”l!;&ﬁﬂ 9o 900 0o | o000 | 208 | asor svAl Tooa '1 0 00 0 00 4354 i 000 ooo | 0 00 000 | ooo B
S1.09 froa nuum‘;_?:’!}?__l! [ _uon 000 O o0 I 1,08 ! :t(,,7fimJ SVAL [ g 6o I 0 060 a0 1,57 [ [FRy] 000 H 000 1 oooT 000
MSMM 00 0 0¢ OB 100 000 000 [ON]4) 000 | 0 00 r—S\H\l ] 000 ! 000 060 2,67 L 060 000 000 000 000
SMO) 130 ngu-__ AT\ ucrm 14,14 004 L ¢ 00 000 000 i
SMO2 GO 0ron 0 000 31,74 0 00 000 000 000
Fsmor | oo | oam 1 aen | Vv T I oo Apéndice 2 (continuaciém)




H |.;l
il ! m 12 "
N - et y— e ) i 14 ?| 4 2 al 170
N ! { - ’
1 " 1 24 3 { H } i2 1| 3 l ﬁ o 000 0 48 a6l 6k 20 | 3U’7 | -
) ‘_____J,‘%,f—lu-—— i I 1 1y | 50172 Q0 - —— aa
{ oty 0y 6,30 12,44 l 17,48 : : 02 6,01 56,10 30 A
NAI PR e "]’ 1 i [ 13 64 [ scin [ 00 L T 4 s a1
B T e . 50,0 | 43,34
i e e L w ‘ - { y i SCHUa { Oooj [y I Scandil SR 2A 43,49 i AN
—_— T ‘ 46 00 1 T3 49,73 635
SNy 1900 LECY 000 l 151 i i%, 1 A | - i seus w 000_[ 000 i 0,28 1 0,73 42,0 ', ¢ -
N 13,90 1,8} " 30 &«
SCAL 00U 000 3,44 20,98 151) I I fi f Y ) 00 15 000 , 0,20 } 4,50 39,04 503 e
m e ! 4
SCA2 0B O }99 21,84 l 9,00 J 14,25 ; 2,38 1 o o | 000 ' 052 l 1 43 ’—n,” 44,48 __E,_l___ i
s v S : ]
LR 10,1% ! Iue i ‘ e 40,34 574
SCAN 1} iy 0ty "2} o 16,12 L 8 E ’ ! ’ H i . i 00 i 0 00 { 0,93 2,33 49,93 - " .‘_
— - B 47 2,45 ) i
ke S R S A NS X LA E . poscus | coo | oo | eax | i | MG AL L UL B O
et ; 1,08 NC n i [ Y 4,02
SCC 0 00 1,00 l 2,22 8,71 i 34;36 | 3, . [!- i : 0 o0 ! 9 00 a4 l 2,44 17, \2_- f__‘_]’,,,'_ -
Nee? o s 2233 | 70 | 14 | e ] b oooo | ooaa 032 ] 5,00 I 9,0 3 L4
Nee it —— scuir | oo A R A N
C o U * Loy 109,97 i VLA i 18,59 N C—— . 1 0 ou J‘ o e ' 03 AL BN IS R SRR AL
¢ O SR . S04 A g L .
— Y " E 27520 N - —- 30 b4 ) )
BLea + o DG B A —"—__Ljﬁ:ﬂ Q1 J e} oo 1,02 392 13 | »~~:—;r
AR A N 108D ! 3 410
S o 07 AN ——t ser2 | ogen | ooo 327 08 | . —
- T U] 3763 | 306% | NC - T oo | oasa | oar
SUUH 1 ani u,7 AL z SEFY |i G 6a 1‘ vos |44l il ' i
! T . . " "Q
2333 ) 1329 | NG ! 505 | 07 | @
—— . ’ N SFE4 | 000 | oo o | s | s I b ooos
G
40,44 i 2% R0 L6 —] H SEB iE 200 f 0 oG I 1,68 i 469 | 5/'” I <
R Q64 NC - . 7133 1y
SCE aot Lo A N AL . sGer i ooo | oo odo | o890 | 226 | 133
S o On l);,‘;k P43 4,86 60,07 1098 2,45 :
‘ ] i N* (e variable
N e vanahie i o Y 2 oo 1l
- SR S el 8
! ~ ] - R TR | a0 1 296 | &9 | 990 | e | e
0 00 g ’
= 13,02 330 1 sMO4 R
Iosin o a0 5 09 oRo ) 3, % - i | oo om0 | 22 | s 1072 | 609 | uy
R S E et St St SMOS u 50
s | oo | ow e B S BLULL NLULLIN L i | 000 | 000 | 355 | eet | au | a3 | on
N - — E— ke 5 & 0 LA
AL LR LS B 2 = 13,97 | a2 | g
SINY 0 ny 000 %44 A i eal | oo ooo | o1 | 2l , )
i R 20 945 | 30 | vsw | 260 | ° i | 626 | am [ o
GING ) OU'V'___ A .r T SPA2 ¢ 00 G a0 ( 198 41} 3 )
[ \ ; un 1,9 4,23 4,73 LA Y30 k 495 l 1310 1 8,03 ' 162
SLOI 1824 ] ewn el -t o SPPI 000 woo | o343 ; ,
, 3ss 4R 216 9, : [ veoo [ a1 | 132
S 592 oho VI - | Tl 000 | 000 | 638 1962 ——
e - .73 son | 3,7 | 0,61 b ) ; | | 024 | 103
BERMIE ALY BRULLN S S T —_i © sPwi | o000 | ooo | 362 | 347 6. : L
. PR 32 7,53 v2o | yan | o6 L E V] agoe | 530 | 4w
S1O4 p 2408 S A% N A % i | i | sTR) I ooo oo |72 13,7 . ——
: P " 4310 330 G47 ) + : | 14 529
A WL B B S e o B $1R2 | 000 § 000 | 28 | 1289 | 4091 | aR2e |
- A A ag ug LY Lig g )
SNITe beriea G0 S04 1 7,88 A B Lot ! ; ! | 14,87 ; 38,97 | 38,07 1 6,63
SO ;_ﬂ,_u%_—ﬁ-—? [ | aay sty | oo j oo | ae . ‘
5 A2 2 Al 23] T - ' ! | tepz | 1z,82 | 20
SLO7 | tRar g e . : — ! L Svar | 000 | 008 | tous | 2905 | 1a s :
- - 03326 zx | opos | 032 SYal L 986 | 168
MAOR L NI e oy y | SVa2 | 000 | aon | 4.0 S NRLLLIN AL .
o 1 o 222 | 029 A2 | L - -
SO0 Ban ol 2,73 6’13_ 5,0! l . } r°7 - i o J 000 | 713 i 22,49 ] 16,09 ! 12,50 1 2,
R 1 —_— e L1 VA ' ,
r i 24,18 {92 B
SMAT 000 1"y P i R34y Sl } | i
h ‘ . % (OR ]
SMO i 0o 5,54 93 UL { /
- o (—( K td 530 0,95 . ) )
SMe2 G LU A L , ; 7 l -~ Apéndlce 2 (COI]tlI]UHClOH)
r " I n 2
ug &R IflI‘Nn { |,U v
SMO)E IEiL] Who | 20 )



T N e anden de vaoalie T i N® de odden de vanabile |
T ‘“L\m"j—i—_ﬁj;__l—_o 7 ! 9 I 10 | ! 2 i ! 5 b ! E 1 9
SA 434 3,50 2,71 2,4% 1,44 24,49 0 LAY T4 1011 SCuUR | 0,9 0,41 0,26 0,46 0,13 000 0,24 2,47 33,90 | 42,92
SNy a0 1,77 3,13 L7 000 000 000 479 32,64 | %596 SCU9 | 0,50 1,33 0,70 0,99 0 no 050 0,74 80 44,39 1 4958
sn? 000 0,92 L 0,86 000 000 000 7,9% 40,39 LD L sCiite | o7 e 0,64 G04 0 00 L] 0,39 1,54 48,69 43,19
SCAL 0,91 ‘{%u,rr 14,6} 4,27 13,00 3,54 3,35 I 20,49 15,47 13,58 } {SCUH 0,29 046 0,12 0 0 000 | 060 0,33 506 60 00 33,08
SCAz L o073 0,43 10,47 2,94 9,54 2,10 4,00 }2’]L—J ho,%3 w,s9 | | sCutz] 0,23 031 | 017 033 000 0 00 0,65 2,20 49,82 ] 46,18
NtAd 45 | uaT 13,359 3,63 80,54 4,4% 5,6% 20,86 8,0t 10,75 | | sFFu 1,310 33 80 i 1,17 4,87 _[ IR K0 3,61 GEY L 542 | 949 1 0,08
SCAd ] 023 LR |3 Lo | d96e 130 Lot 1636 | 851 Vo6 1 SEF2 | 280 | 24m1 | g9 | 500 Faw1o 170 060 r:{_zg_i 33 | g
_SUAS P}“ SR L S LA S £ L N S A . 4 22,19 12,40 13,2) \L_ﬁl'l-‘\ 1,10 1946 | k01 | 7,24 47,47 I,lt;jd_r i ] a3 [ {
SO0 oo 00 DAR L LI Les 1,07 2,31 8,17 33,92 10,66 | i[ SlFa 1,34 30,58 | 3,00 | 30 26,08 e |y 3,18 | 4,80 | 2,92
secr __‘_’_”_”_Mﬂﬁ‘if,'_‘{’___‘il."ﬁ_“_‘_'_“__# iz oo 515 26,74 33,5‘4”1* 25,34 | }I SFP 0,33 2,8 | 1425 L g ) oagus Lot | 13w 2,53 | 440 | i,n*’
Sy | oo | o6 | oKa L4 | 058 1,12 20 22,04 aLIn | 2T 5 | I sGer | o 12,66 | ®OS | wio | 23,00 435 | 0406 sos | 1977 | 1505 |
SCCa | o0s |oe2 2R3 | a2 | e 0,31 0,79 2413 ] 3591 D3ges {1 sing 600 167 1 saw | 076 | 144 590 1 900 b reet | ai0n 'a,1r |
SCCs v | w2t | oosu | o4t | a9 | o3k | 052 | 199 | 3447 | 2m08 Pisina T 000 | 205 [ d0ae | om 1 1az0 | 257 ] 1030 | 11,59 Tpl‘*'nﬁ?
s 00y 072 | 242 | a5 ] o099 | woo T s P 4403 | 21,58 | 14,4 ji|| SINy 1 ouo 236 | 374§ o2 ] o17ee 826 | 160 15,89 | 1992 | 16,47
RE: 000 4 M T Sav | oon | euo 3,00 | aeen | 105 | 21,73 Vi SINa [ voo 602 [ 790 [ L2e | w78 RN ERAL we? | anme 1aan
S oo | oaon | ”“',’ul ne oz _i_ovon 754 i 25,97 | 3336 | ke || stor | 13 %1y | mia | a7 | 00 6675 1 wm | oam ARG
SCHN bl e | ulv | o | oia | oo Q44 | 490 | enad [ 3109 [ sLoz | 1wy 827 | 9,0 R A L L A T I L 157 L oyss
P 0 u,u__[ u,_s_|__+__(_)_:§_s__{_ 907 | 013 1 048 | 472 | en6r | 3y4s || sLOY | g0 S, TR 13,41 Uad i 33 | baan | 260 | a0 40 312
St 2 Lo | e | w3 e l (A1 08% | 619 | s, | 3906 ||| SLO4 | 0,62 7,93 11,61 g bt | Lot | sgoe | 4‘:: AL e o34 !
SOt 40 w7 | alg {___g_g_r____ﬁ( 4,42 | ouo L oams | arst |as2z § | scos | 0,67 nI0 8,30 51 | oAy | 7,50 | L2e ] 738 2, %0 7,25
SCUs 06 | a2y ! U 22 } nax | nov | ooo 0,29 | 877 | asns | 5101 ﬁ[j SLO6 | 6,12 7,01 13,23 0,40 1 a6 | 5f,ze.i L9T | e L0 | L9 |

Apéndice 3. Composici6n de la fraccién volatil segtin las 10 4reas de retencion para las muestras estudiadas (M2).

N de orden de vanable
| 1 3 4 s & 7 : 9 )
o,48 1,9 | 23,70 1 yas o | osaes | 2,70 6,64 3,01 2,19
102 9,21 0,44 500 000 | o000 L0 168 | an71 | 2220
LMY a2y o5 2 ki 14,06 63K A9 5 9,04 5,92
302 1y r_;,w 4,23 | 2948 | 37 (83 1 334 tay | ass
s oo | et | am2 | a3y 5,4 RN
L0 | 2131 | 947 91| 2460 | 5,79 1,62 6,07 a3 8,14
1,2¢ | 23,69 | 4,29 260 | 4250 | 7,04 2,06 4,79 9,71 6,06
G 39 94 808 3,24 19,37 7,28 3,15 1 4,09 741 4,00
600 | 662 2,18 10,61 4,62 0,94 B4 1 398 89 3,51
‘ 000 45,76 5,12 9,88 12,40 2,64 068 | 13,36 12,50 | 8237
000 | assy | 7S 1 im0 | 1M 065 | 300 T ano | orw | 6wy
vos | 2702 | eo2 PRE 604 | 1900 | 14 T nea | tasl | 679
oun | 5375 1 30 |amy | o260 1052 | 279 | sor | e ] 026
000 AT oo | ua? 1,04 | 000 62 | 1289 | ataa | oasa
f,”,','ﬂﬁ,yi_____ﬂﬂ’_q%_"” 1,37 | 000 1,34 14,09 | 37,20 | 36,28
awe_ | 3W | 0ov | o416 ] 4,17 | 000 1 2,32 | 13,38 | 1432 | ae07 |
___A ::-n"o}n‘ im0z 220 | a0 2581 0,97 34 52 s | o1 |}
hy;‘_‘_v_z\jujmf)un 2ec | gar A8 1 1GT0 ] 9@y | GaR D agas | a2e | 1L 1
Losvav o ) oagrs g 2H4 | us6 A AL Lwl-)n 1\ 14,28 [1 1,10




Capitulo 5 Biologia de la reproduccion 85

CAPITULO 5 BIOLOGIA DE LA REPRODUCCION

Indice del capitulo

5.1. Antecedentes y objetivos . . ... ... .. Lo 85
511 Estudios previos ... .. ... e 85
5.1.2. Desarrollo de lainflorescencia . .......... ... ...... 87
51.3. Objetivos basicos .. ........ ... . oL 88
52 Materialesymétodos . ....... ... ... Lol 88
521 Desarrollio de las inflorescenclas .. ... .. ... . ... .. 90
522 Desarroliofioral .. ...... ... .. .. L il 90
5.2.3. Produccion de polen, primordios
seminales y coclente P/O . .. ...... . ... . ... ... .. 90
524 Polinizadores . . ... ... .ot i e 91
5.2.5. Sistemas reproductivos .. ........... ... ... ... 91
5.2.6. Eficacia reproductiva y germinativa .. ................ 91
53 Resultados . . . ... e 93
5.3.1. Desarrollo de las inflorescencias . .. .. ............... 93
532 Desamrollofloral . ...... ... . ... .. ... o 94
5.3.3. Produccion de polen, primordios
seminales y coclente P/O .. .. .. ... ... 94
534 Polinizadores . .. ....... ... .. ... e 96
53.5. Sistemareproductives .. ........... . ... L 96
5.3.6. tficacia reproductiva y germinativa . .. ............... 98
B4 DISCUSION . . . e e 106
5.4.1. Desarrolio de las inflorescencias .. ................. 106
542 Desarrollofloral ... ..... ... .. ... ... . L. 106
5.4.3. Produccitn de polen, primordios
seminales y cociente PO ... .. ..., ... ... ... . ... 106
544 Pollnizadores . .. ... ... . ... e 107
5.4.5. Sistemas teproductivos ... ... ... . L oo oL L 107
5.4.6. Eficacia reproductiva y germinativa . .. .............. 108
5.5 Conclusiones . . ... ... ... e 109

5.1 ANTECEDENTES Y OBJETIVOS

5.1.1. Estudios previos

Los trabajos publicados sobre la biologia
de la reproduccion en el género Saxifraga son
muy escasos, teniendo en cuenta que se trata
de un género con mas de 500 especies
distribuidas en su mayor parte, por los paises
con mayor tradicién botanica.

Uno de los primeros autores que observd
ia biologia floral de un grupo geogréafico de
saxifragas fue WARMING (1912}, quien recopild
a su vez |os resultados de las observaciones de
especies articas publicadas por otros autores:

EKSTAM (1897, 1898), KNUTH (1898),
LINDMAN (1887), MULLER (1873, 1881,
1883), SKOTTSBERG (1901), SYLVEN
(1906), WARMING (1884, 1886, 1887).
Desde entonces se produjo un importante
vacio de publicaciones hasta mediados de
siglo. En el contexto de la biclogia floral es
de interés mencionar el trabajo que publicd
KLOPFER (1973) sobre fa morfogénesis
floral de la familia Saxifragaceae.
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Especie protandria | protoginia } homogamia gino- andro- geitono-
dioecia dicecia | gamia

5. aizoides + - A‘ - }* + - -
5, paniculata + - - - - (+)
S. cernua | + + - + + + (=)
5. flagellaris + + - ~ - +
5. cespitosa - + + + - I +
5. hieracifolia + + + - - {+)
$. hirculus + - + - -
[ 5. nivalis + + + + - +
5. oppositifolia (+) + + + + +
5. rivularis + 1 + + B (+) - +
&. stellaris + - + + - -
5. tricuspidata - + + | - +
5. muscoides +
5. androsacea +
5. seguieri +

tridactylites + +
5. peltata | + (+)
S. granulata +
5. tenuis {(+) +
5. foliolosa + -

Tabla 6.1 Tipo de estructuras florales y presencia de geitonogamia encontradas en las especies
articas de Saxifraga observadas por WARMING (1912) o recopiladas por él a partir de ias
publicaciones de otros autores hasta dicha fecha. [+ presencia, — ausencia, y se utiliza paréntesis
para indicar rareza de una caracteristical.

No obstante, varios autores han estudiado género, S. eschscholizii Sternb. Ya dentro
las peculiaridades de ciertas poblaciones o de la seccién Saxifraga, MARSDEN—JONES
tdxones que mostraban alguna caracteristica & TURRILL (1947) realizaron un extenso
diferente a la habitual estructura hermafrodita estudio acerca del tamano y forma de los
de la flor. CHAMBERS (1964) escribi6é una nota pétalos en S. granulata L., con especial
sobre la existencia de una especie dioica en el atencién a los individuos con ginodioecia.
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Varias décadas después, sobre esta misma
especie, STEVENS & RICHARS (1985)
analizaron los caracteres florales de ciertas
poblaciones del norte de Inglaterra que
presentaban ginodioecia. Recientemente, ha
sido publicado por MOLAU (1992) un estudio
pormenorizado sobre un interesante fendémeno
de androdioecia aparecido en poblaciones
suecas de S. cernua y S. foliolosa —especies
pertenecienies a las secciones Mesogyne y
Micranthes, respectivamente.

En cuanto a variaciones en el sistema
repraductivo elemental de ciertas especies del
género, algunos autores han publicado varios
articulos en los se analizaban poblaciones con
peculiaridades propias. Por ejemplo, la apomixis
ha sido comprobada morfolégica vy
genéticamente por HUDSON (1987) para S.
stellaris L. var. comosa Retz., variedad artica
que fue estudiada en Maine (EE.UU.).
Asimismo, otros autores (SAVILE 1972,
EUROLA 1972, SVALBARD 1972,
WEHRMEISTER & BONDE 1977, GODFREE
1979 y BELL & BLISS 1980) han dedicado una
especial atencion a poblaciones de S. cernua L.
que no cumplian el tradicional patrén
reproductivo —por buibitios y sin reproduccién
sexual— reconocido hasta entonces para esta
especie. En este contexto, el frabajo mas
exhaustivo acerca de poblaciones de esta
planta, asi como de otras dos especies articas
[S. cespifosa L. y S. tenuis (Wahlenb.)
KA.H.Sm. ex Lindman], ha sido publicado
recientemente por MOLAU & PRENTICE
(1992), quienes estudiaron sus diferentes
sistemas reproductivos. Paralelamente, MOLAU
(1992) analizd 1a reproduccion sexual de
poblaciones de S cernua y S. foliolosa
R.Brown, a pesar de suponerse desde antiguo
que en ambos casos la multiplicacion vegetativa
era el Gnico sistema de reproduccién.

En cuanto a los polinizadores que han
sido observados en las flores de Saxifraga, tan
solo podemos mencionar dos articulos
especificos, que ademas hacen referencia a
especies de otras secciones: OLESEN &
WARNCKE (1989} mencionan los polinizadores
de una poblacion de S. hirculus L. en Rosborg

(Dinamarca), vy MCGUIRE &
ARMBRUSTER (1991) los de varias
poblaciones de S. tricuspidata Rotbdl y S.
reflexa Hook. de Alaska.

Tan solo conocemos un articulo en el
que se ha realizado un estudio de biologia
de fa reproduccion de todo un grupo
taxonémico —aunque incompleto y con un
escaso muestreo realizado—. Se trata de la
publicacién de ELVANDER (1984), quien
di6 a conocer los datos obtenidos de 8
especies de la seccibn Boraphila
subseccion Integrifolia del oeste de América
del Norte: S. apetala Piper, S. integrifoliae
Hook., S. nidifica Greene, S. rhomboidea
Greene, S. fempestiva Elvander & Denton,
S. californica Greene, S. oregana Howell, S.
subapetala E.Nelson.

Por otro lado, un estudio sobre la
autoecologia de S. hirculus L. fue realizado
por OHLSON (1988), quien estableci6 las
relaciones entre el tamario, el habitat y ia
edad de los individuos clonales con
respecto al esfuerzo reproductivo de jos
mismos.

El dnico articulo sobre la germinacién
del género fue publicade por EUROLA

(1972), quien ademas estudié Ila
germinaciéon de semillas de numerosas
especies vegetales que crecen en

Spitsbergen (Finlandia) y su correlacién
ecolégica. De todas ellas, nos interesan los
porcentajes de germinacion obtenidos para
algunas especies de Saxifraga
pertenecientes a diferentes secciones.

5.1.2. Desarrollo de la inflorescencia

Hace unos anos, nosotros describimos
(VARGAS 1991) el diferente modelo
argitectural de crecimiento en las
inflorescencias de las especies de la serie
Ceratophyllae (s.l). En concreto, las 17
especies que constituyen dicha serie,
pueden reunirse en dos grupos que
presentan dos tipos de crecimiento del tallo

87
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florifero. Todas las especies son caméfitos
fisuricolas con biotipo pulvinular y cada
pulvinulo estd constituido por un gran numero
de rosetas, aunque es variable dependiendo de
ia edad de la ptanta y condiciones ambientales.
Sin embargo, en primavera un primer grupo de
especies desarrolla inflorescencias de tipo
terminal, es decir que el tallo flarifero surge del
centro de la roseta (crecimiento acrocérpico)
como consecuencia del desarrollo de fa yema
apical. En cambio, un segundo grupo desarrofla
uno o varios tallos floriferos en las axilas de las
hojas basales de la roseta (creMshguicimiento
pleurocarpico).

Dentro del primer grupo se pueden incluir
11 especies: 5. canaliculata, S. camposii, S.
fragilis, S. pentadaclylis, S. losae, S.
moncayensis, S. vayredana, S. intricala, S.
geranioides, S. pedemontanay S. demnatensis;
pero, ademas, el mencionado crecimiento
terminal corresponde al habitual en la mayor
parte de las saxifragas de esta seccion. Sin
embargo, en el segundo grupo incluiriamos tan
solo 6 especies: S. luizetiana, S. maderensis, S.
portosanctana, S. cuneata, S. trifurcata y S.
babiana.

Antes que nosostros, LUIZET (1913: 274;
1931: 60) ohserv6é de una forma algo confusa
este caracter en ciertas especies, asi como
otros autores lo describieron para algun taxon
en concreto sin destacar su interés o
significacion (véase VARGAS 1991: 41).

Aparentemente, en el crecimiento de tipo
terminal o acrocarpico las rosetas del pulvinulo
desaparecen una vez gue han florecido. No
obstante, de la yema apical de |a roseta, que se
desarrolla para dar origen a un tallo florifero,
surgen sincrénicamente una o varias rosetas
nuevas, con lo cual la biomasa del pulvinulo se
mantiene, e incluso puede aumentar. Sin
embargo, en el crecimiento de tipo axilar o
pleurocarpico la roseta que florece no
desaparece y puede desarrollar a partir de la
axila de las hojas basales no solo
inflorescencias sino también nuevas rosetas.

Segln el planteamiento anterior, existen
ciertas peculiaridades reproductivas que
pudieran indicar una eficacia reproductiva
diferencial entre las especies de un grupo u
otro. Por ello, realizamos un ensayo para

irtentar intentamos dilucidarlo.

5.1.3. Objetivos bésicos

El objetivo inicial fue conocer algunos
datos preliminares sobre aspectos
clementales en la  Dbiclegia de Ila
reproduccién de las especies del grupo
tratado en la presente memoria (serie
Ceratophyllae s.l). En concreto han sido
examinados el desarrollc floral, la
producciébn de polen y primordios
seminales, el cociente n° de granos de
polen/n® de primordios seminales, el
desarrolic de las inflorescencias y el
sistema de reproduccién.

Ademas, elegimos dos especies (S.
cuneatay S. losa€) como representantes de
los dos ftipos de crecimiento del tallo
florifero ya comentado, para intentar
analizar comparativamente cual es su
comportamiento en la eficacia reproductiva.
Asimismo, incluimos un ensayo sobre la
germinacion de semillas de ambas especies
en diferentes condiciones para conocer su
comportamiento germinativo, asi como
algunos test de germinacion de otras
especies.

5.2. MATERIALES Y METODOS

A continuacién indicamos el material
empleado en el presente capitulo. En lo
sucesivo utilizaremos el nlUmero de
referencia del cuaderno de campo -propic o
de otros botanicos- para referirnos a la
localidad de procedencia del material.

S. babiana

ASTURIAS: subida al puerto de Somiedo
por la carretera, a 8,5 Km de Pola de
Somiedo, 29TQH2470, 1200 m, Leg.Luceno
& Vargas 2560PV. LEON: Beberino,
30TTN8150, 1100 m, fisuras de calizas,
25-VII-1988, leg.Luceno & Vargas 2549PV.
Truébano, 29TQH4559, 1200 m,
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15-1V—~1992, leg.J.Aldasoro (2959PV). La Babia,
Truébano, 29TQH4559, 1200 m, 11-V-1992,
log. Vargas 2992PV.

S. biternata

MALAGA: Torcal de Antequera, 30SUKG492,
10-X1-1987, leg.Lucefio & Vargas.

S. camposii subsp. camposii

JAEN: Sierra de Mégina, pista del Cortijo de de
los Prados, 30SV(GE5676, 1400m, fisuras de
calizas, marzo—1991, leg.Guzméan, Lucefio &
Vargas 2881PV.

S. camposii subsp. leptophylla ALBACETE.
Calar del rio Mundo, nacimiento del rio,
30SWH45, 1100 m, 31-111-1988, leg. Guzman,
Luceno 58ML88 & P.Vargas.

S. canaliculta

CANTABRIA: Hermandaz de Campoo de Suso,
Serna, monte Triquineja, 30TVNO0165, 1000 m,
11-V1-1988, fisuras de calizas, leg.Aedo,
Luceno & Vargas 2513PV. LEON: Cistierna,
30TUN2644, 1000 m, fisuras de calizas,
11-Vvi-1988, leg.Aedo, Lucefo & Vargas
2516PV; Torrestio, 29TQH4270, 1300,
27-\11—-1988, feg.Lucefio & Vargas 2578PV.
PALENCIA: subida al puerto de Piedrasluengas
desde Camasobres, 30TUNS8167, 1200 m,
27-V11I-1988, leg.Luceno & Vargas 2581PV.
8. cuneata

LA RIOJA: Montenegro de Cameros, vertiente
norte del puerto de Santa Inés, 30TWM1857,
1500 m, 16-V-1991, leg. Vargas 2894PV;
Sierra de Urbion, barranco del rio Urbién,
30TWM1154, 1500 m, grietas de rocas calizas,
12-VI1-1991, leg. Luceno, Mayol, Rosselld &
Vargas 2950PV; macizo de Urbién, barranco del
rio Urbién, 30TWM1154, 1500 m, 9-VII-1989,
leg. Alejandre, Gil Zdniga, Luceno & Vargas
2822PV. PALENCIA: Cervera de Pisuerga,
30TUNB043, 1200 m, 27-VII-1988, leg.Luceho
& Vargas 2586PV. SORIA: cafién del rio Lobos,
30TVM9423, 16-V—-1991, leg. Vargas 2893PV.
S. fragilis subsp. fragilis

FRANCIA: dept. Pyrénés—Orientales, BG.

8. fragilis subsp. paniculata

TERUEL: Sierra de Albarracin, Albarracin,
30TXK3274, 1100 m, fisuras de rocas calizas
del pueblo, 8—IV-1993, leg. P.Vargas 3146PV.
S. geranioides

ANDORRA: Circo de Pessons, 31TCH9009,
2400 m, 5-VII-1988, leg.Lucefo & Vargas

2589PV. BARCELONA: Sierra de Montseny,
camino que sube desde la fuente de
Passavets a la parte superior del abetal de
Passavets, orient. NE, 31TDG52, 1420 m,
sobre esquistos en zona de hayedo,
3—1X~-1991, leg.A.Bombi (3178PV); Sierra
de Montseny, parte superior del abetal de
Passavets, cerca del “pou de glag",
31TDGS2, 1440 m, orientacibn N,
3-1X—1991, leg.A.Bombi (3179PV).

S. intricata

LERIDA: puerto de la Bonaigua,
31TCH3724, 2000 m, 30-V-1991, leg.
Luceno, Mayol, Rossellé & Vargas 2910PV;
Tredés, rio Aiguamoix, 31TCH2928, 1400
m, 30-V-1991, leg.Luceno, Mayol, Rossellé
& Vargas 2911PV.

8. losae
LA RIQJA: macizo de Urbidn, barranco del
rio  Urbién, 30TWM1154, 1500 m,

9-VII-1989, leg. Alejandre, Gil Z4niga,
Lucefio & Vargas 2823PV; Sierra de Urbibn,
barranco del rio Urbion, 30TWM1154, 1500
m, grietas de rocas calizas, 12-VII-1991,
leg.Luceno, Mayol, Rosselld & Vargas
2951PV; Anguiano, 30TWM1979, 800 m,
grietas de roquedos calizos, 12-Vil-1991,
leg. Luceno, Mayol, Rosselié & Vargas
2957PV; Brieva de Cameros, 30TWM2067,
1300 m, fisuras de roquedos calizos, leg.
P.Vargas 3169PV.

S. maderensis

PORTUGAL: isla de Madeira, VIII-1992,
Franquinho & Costa.

S. moncayensis

GUADALAJARA: Pelegrina, barranco del rio
Dulce, 30TWK3241, 900 m, fisuras de
roquedos calizos, 13—-V-1991, leg.Luceno &
Vargas 2882PV; Molina de Aragén, Hoz del
rio Gallo, ermita de la Hoz del rio Gallo,
30TWL8420, 1100 m, fiswras de rodenos,
22-V1i—1991, leg.Vargas 2956PV; La
Cabrera, barranco del rio Dulce, 30TWKS34,
900 m, roquedos calizos, 12-|V—1993,
Vargas 3149PV. TERUEL: Sierra de
Cucalén, sobre Bea, 30TVL5645, 1200 m,
27-V-1991, leg.Lucefno & Vargas 2898PV.
S. pentadactylis subsp. pentadactylis
ANDORRA: port Tristaina, ElFranquinho &
Costa. Serrat, 31TCH7621, 2120 m, grietas

89
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de roca silicea, 6—-VII-1992, leg.S.Castroviejo
11918SC & al.

S. pentadactylis subsp. almanzorii

AVILA: Hoyos del Espino, La Plataforma,
30TUK1060, 1800 m, 5~VI-1991, leg.Luceiio,
Rossellé & Vargas 2941PV.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
MADRID: Sierra de Guadarrama, laguna de
Penalara, 30TVL.1921, 9-VI-1991, leg.Lucefo
& Vargas 2946PV; Sierra de Guadarrama,
Parque Natural de Penalara, laguna de
Penalara, 30TVL12, 2300 m, fisuras de gneises,
13—-VI-1993, leg. Vargas 3176FPV.

S. trifurcata

ASTURIAS: Fuejo, proximidades del rio Sama,
30TTP5508, 300 m, 26-Vil-1988, leg. Luceno
& Vargas 2580PV.

S. vayredana

BARCELONA: Sierra de Montseny, pista que
une las carreteras def Turé de 'Home y Santa
Fe, 31TDG5323, 1000 m, 28-V-1991,
leg.lucefio, Mayol, Rossellé & Vargas 2895PV,
Sierra de Montseny, base de "les Agudes’,
exposicién &, 31TDGE5425, 1200 m, 28-V—1991,
leg.Lucerio, Mayol, Rosselld & Vargas 2896PV;
Sierra de Montseny, base de “les Agudes",
exposicion E, 31TDG5425, 1100 m, 28-V-1981,
leg.Lucefo, Mayol, Rossell6 & Vargas 2897PV,
Sierra de Montseny, parte superior del abetal de
Passavels, cerca del "pou de glaG", 31TDG52,
1440 m, orientacién N, 3—I1X—1991, leg.A.Bombf
(3180PV); Sierra de Montseny, camino de Pla
Pedrers a "I'Avetosa", sobre la casa "El
Camps", 31TDGS2, 1380 m, orientaciéon E,
leg.A.Bombi (3181PV).

Seguidamente indicamos la metadalogia
empleada en cada apartado.

5.2.1. Desarrollo de las inflorescencias

De las numerosas semillas de algunas
especies def grupo estudiado que germinamos
en otono de 1991 y en primavera de 1993 tan
solo florecieron 21 individuos de taxones de
ambas series: 12 de S. Josae (serie
Pentadactylisy y 10 de S. cuneata, 4 de S.

trifurcata y 1 de 8. babiana (serie
Ceratophyllae s.str).

Por otra parte, observamos también
como se desarroliaron las inflorescencias
todos los hibridos de la generacién F,
obtenidos en el capitulo 7, sobre hibridacién
experimental.

5.2.2. Desarrollo floral

Durante los 7 afios de preparacién de
la memoria doctoral estuvimos cultivando un
gran numero de ejemplares de la mayor
parte de las especies, en las que
observamos la eclosién de sus flores, lo
mismo que en individuos de campo.

5.2.3. Produccién de polen, primordios
seminales y cociente P/O

Anteras recolectadas previamente a la
antesis -de al menos 3 flores por individuo-
fueron en alcohol al 70%. Debido a que las
anteras de la mayor parte de los taxones
fluctuaron en un namero de granos de polen
entre 1000 y 6000, decidimos seguir las
indicaciones de CRUDEN (1976: 32) y
recontar una antera por flor y multtiplicar el
resultado por 10 para estimar el niumero de
granos de polen producido por cada flor.

Para conocer la produccién de polen
viable e inviable se utiliz6 un método de
tincion doble segin lo descrito por
ALEXANDER (1980). Dicho método, tifie la
cubierta polinica por una parte —de verde—
y el citoplasma —de parpura~ por otra
cuande el polen es viable. Para ello se
mezciaron los siguientes compuestos: 20
mL de etanol, 2 mL de verde malaquita al
1% en etanol al 95%, 50 mL de agua
destilada, 40 mL de glicerol, 10 mL fucsina
acida al 1%, 5 g de fenol (densidad= 0,8) y
1—6 mL de acido lactico.

Para el recuentc de primordios
seminales y semillas introdujimos cada
capsula madura antes de su apertura en un
sobre.

Los resultados que aportamos en ef
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apartado 5.3. en relacién con la producciéon de
primordios seminales son los derivados de
recuentos de cépsulas para este propésito.
Asimismo, hicimos recuentos de capsulas cuyas
flores funcionaron como receptoras de polen en
las hibridaciones realizadas en el capitulo 7
sobre hibridacién experimental.

5.2.4. Polinizadores

No hemos realizado un estudio sistematico
sobre el tipo de insectos polinizadores
encontrados, aunque si observamos cierto tipo
de ellos visitando flores de nuestras especies
en el campo.

5.2.5. Sistemas reproductivos

Durante las primaveras de 1991 y 1993 se
intentaron realizar algunos ensayos de
polinizacién artificiales mas bien dispersos,
que nos diesen una idea del grado de
compatibilidad del sistema reproductivo de
algunos taxones del grupc estudiado. Por
motivos de vigor y estado de floracion de
gjemplares en cultivo, seleccionamos los
individuos que se muestran en la tabla 5.2; en
dicha tabla se indican los tests a que se
sometieron los individuos de cada poblacién (n°
de recoleccion). Ademas utilizamos una especie
de la subsecciébn Saxifraga (S. biternata) para
algunos de los test como control.

Las polinizaciones <cruzadas vy
geitonbgamas se realizaron segun se explica en
el apartado 7.2 del capitulc de hibridacion
experimental. Los test que se hicieron al aire
libre se llevaron a cabo en el Jardin Botanico
de Madir. El objetivo fue tan solo conocer si
existian resultados positivos o negativos, pero
no se pretendia obviamente ninguna
comparaciéon, ya que no se dispuso de todas
las especies en iguales condiciones.

Por otra parte, en la primavera de 1993 se
realizaron test de apomixis para las especies
que se muestran a continuacién. Para ello se
emascularon todas las flores antes de que

maduraran los estambres,

Especies utilizadas para dicho test: S.
intricata (2910PV, 1ind.), S. losae (2951PV,
1 ind.; 2957PV, 1 ind.; 2823PV, 2 ind.), S.
moncayensis (2956PV, 4 ind.; 3149 PV, 1
ind.), S. vayredana (2895PV, 1 ind.), S.
cuneata (2950PV, 2 ind.), S. babiana
(2992PV, 1 ind.; 2959PV, 1 ind) y S.
canaliculata (2511PV, 1 ind.).

Por otro lado, se ha observado en
alguna planta en cultivo que parece posible
la reproduccion vegetativa, pues algunas
rosetas en contacto con un sustrato
arenoso desarrollan raices adventicias —en
concreto se observé en S. canaliculata
2513PV—

5.2.6. Eficacia reproductiva y germinativa

Para obtener unos prirneros datos que
nos ayudasen a esclarecer si existen
diferencias en la eficacia reproductiva
entre los dos patrones de crecimiento de los
tallos floriferos, hemos ideado un ensayo en
el que estudiamos el ciclo biolégico de dos
especies durante la etapa reproductiva, es
decir desde la aparicibn de las
inflorescencias hasta la germinacion de las
semillas. Para ello, elegimos una localidad
y un emplazamiento natural en el cual
creciesen juntas 1 especie de cada uno de
los dos grupos descritos anteriormente,
intentando asi evitar que ciertos factores
exégenos (temperatura, humedad, vectores
polinizantes, etc.) afectasen a las plantas de
ambas especies de manera desigual.
Seleccionamos una poblacién de S. fosaey
otra de S. cuneata en La Rioja (macizo de
Urbi6n, barranco del rio Urbién, grietas de
roquedos calizos, 30TWM1154, 1500 m)
orientadas ambas al NE. Visitamos dicha
localidad cuando ambas plantas habian
finalizado la polinizacién pero antes de que
se abriesen las capsulas, es decir durante
los primeros 15 dias del mes de julio.

La medicibn de los parametros
indicados a continuacién se efectué a partir
de los materiales recolectados en las

9
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primaveras de 1989 y 1991. Inicialmente (1989)
recolectamos al azar 15 individuos de cada una
de ambas especies del mismo roquedo.
Procedimos al recuento de 6 parametros —unos
en el campo, otros en el laboratorio— para
intentar valorar la eficacia reproductiva: a)
namero total de rosetas por individuo, b)
namero total de rosetas en floracién, ¢) nimero
total de inflorescencias, d) nimerc total de
flores, y €) nimero de

primordios seminales y semillas de 4 flores

de cada individuo tomadas al azar. Al
comprobar que con 10 individuos
obteniamos resultados significativos,
repetimos el ensayoc para materiales de
1991 pero seleccionamos 6 flores por cada
individuo recolectado para estudiar el
mismo nimero de flores, es decir 60 flores
por subpoblacién de cada afo.

con

hija

P.C.A. P.A.L. P.C.A. G.A.L. G.A. G.A. V¥

planta

5. intricata - — —
2911pv

1 ind. — e

S. moncayensis - 4 ind. -
2882pV

1 ind. 1 ind. -

5. vayredana 2 ind. - -
2896PV

5. camposili - - —
2881pV

1 ind. 1 ind. -

5. cuneata - 3 ind. -
2893pPV

2508pV

5. biternata - — 2 ind. - 1 ind. -

Tabla 5.2 Tipos de cruzamientos intraespecificos efectuados y nimero de individuos empleados

(ind.) para las especies indicadas. (P.C A : polinizacion cruzada artificialmente; P.A.L.: polinizacién
al aire libre; G.A.L.: geitonogamia al aire libre; G.A.: geitonogamia artificial).

Por otra parte realizamos unos
experimentos de germinacion de las semillas
de S. losae y S. cuneata a partir de material
recogido en el campo de la localidad indicada
anteriormentede durante el verano de 1991
(ndmeros de referencia 2950PV y 2951PV,
respectivamente), el cual fue almacenado a
temperatura de habitacion y en medio seco
hasta que se indujo su germinacién. Se
sometieron a las muestras de semillas en
germinacion a las temperaturas del exterior del
Jardin Botanico de Madrid durante el periodo
comprendido entre el 22 y el 92 mes después de
que las capsulas estuviesen totalmente
maduras (mes de julio), es decir durante los
meses de septiembre, octubre, noviembre,
diciembre de 1991 y enero, febrero y marzo de

1992. El primer dia de cada uno de estos
meses se pusieron a germinar muestras de
100 semillas, considerandose terminado el
periodo germinativo tras 5 semanas, al
suponerse tiempo suficiente para que se
apreciara alguna respuesta germinativa. A
su vez, se procedi6 a anotar diariamente las
temperaturas maximas y minimas, asi como
el fotoperiodo. Las muestras estuvieron
expuestas a temperaturas medias
levemente superiores a las esperadas para
las localidades de crigen dei material
estudiado [véanse los climodiagramas de
ALLUE 1990 para Madrid—Retiro y Anguiano
(La Rioja)]. Las temperaturas y fotoperiodos
durante la germinacién son mostrados en ia
tabla 5.3. Otros datos intentaron obtenerse
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el primer mes del ensayo al someter algunas
muestras a ofras condiciones que pudieran
encontrarse en la naturaleza, tales como
germinacién en oscuridad © sobre tierra
recogida de la misma localidad. Debido a que
los resultados fueron similares a los obtenidos
con luz y sobre papel Whatman, abandonamos
las inducciones de la germinacién bajo estas
condiciones.

A su vez, mantuvinos las semillas de la
localidad riojana indicada anteriormente ante
dos tipos de temperaturas durante la
germinaciéon: en el exterior del Jardin Botanico
de Madrid, e introducidas en una sala a
temperaturas de habitacién, es decir fluctuantes
entre 2028 °C.

Por otrc lado, realizamos unos
ensayos de longevidad del mismo materiai
tras almacenarlo a la indicada temperatura
de habitacién en seco durante dos anos.
Las semillas fueron germinadas también en
el exterior e interior del Jardin Botanico a
finales de 1991 y principios de 1992,

Por 0ltimo, realizamos germinaciones
puntuaies de 100 semillas de otras especies
durante un solo mes, tal y como se indica
en la tabla 5.16. En este caso, pretendimos
conocer algun datc del comportamiento
germinativo de otras especies.

T8 media de T2 media T2 media de Intervalc de

las mfiximas absoluta lags minimas fotoperiodo
Sep.91 30,2 23,4 16,5 12h 45°— 11h 30°
Oct.91 1 26,9 18,1 6,7 11h 30’~ 10nh 30-
Nov.91 19,3 11,8 4 10h 30‘- 9h 30’
Dic.91 17,6 10,3 3,3 9h 30'— 9h 20’
En.91 16,1 8,7 0,6 9n 20°— 10h 5°
Feb.91 27,4 15,3 3,1 10h 5‘— 11h 13'
Mar.91 29,1 17,4 5,8 11h 13°— 12h 38°

Tabla 5.3 Temperaturas medias en °C (absolutas, de las maximas y de las minimas) y fotoperiodo
registrados durante la induccién a la germinacién de S. losae (2951PV) y S. cuneata (2950PV).

5.3. RESULTADOS
5.3.1. Desarrollo de las inflorescencias

Todas las plantas recolectadas en el

campo y cultivadas en el invernadero
mantuvieron su caracteristico tipo de
crecimiento  del tallo florifero descrito

anteriormente.

Por otra parte, observamos cémo se
desarrollaron los tallos floriferos de los hibridos
de la generacion F, que florecieron. En
concreto, 98 individuos de la generaciéon F,

florecieron y desarrollaron en casi todos los
casos tallos floriferos terminales. Tan solo,
un unico ejemplar del hibride de S.
pentadactylis subsp. willkommiana x S.
cuneala mostré inflorescencias de ambos
tipos. En la tabla 5.4 mostramos los
resultados obtenidos en {a descendencia de
6 tipos de cruzamientos y sus reciprocos.
Ademas, el tipo de crecimiento de las
primeras inflorescencias -y por tanto de
ciertas especies correspondié
mayoritariamente al esperado que
desarrollasen las especies totaimente
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adultas, y asi: S. losae desarrolld siempre
inflorescencias terminales o de tipo acrocérpico
y S. cuneata, S. trifurcata y S. babiana
desarrollaron inflorescencias axilares o de tipo
pleurocéarpico, a excepcién de dos individuos de
S. cuneata.

5.3.2. Desarrollo floral

Todas las flores presentan la misma
estructura, es decir, 5 sépalos, 5 pétalos, 10
estambres —eunidos en 2 verticilos de 5
estambres cada uno, unos opositisépalos y
otros opositipétalos— y 2 estilos que conducen
a un ovario bicarpelar sincarpico. Anomalias en
esta estructura basica son comunes
especialmente en el nimero de pétalos (6, 7 6
mas) o de estilos (a veces 3).

Tanto las flores de las especies puras
como las de los hibridos de primera generacién
obtenidos siguen el mismo comportamiento al
producirse la antesis. El verticilo de estambres
opositisépalos madura primero para después
hacerlo el opositipétalo. Dentro de cada
verticilo, no existe un orden de maduracion,
aunque las anteras méas proximas a la primera
que eclosiona suelen hacerlo
subsiguientemente a elfa. El estambre que va a
madurar y que se encontraba apoyado sobre ei
pétalo va irguiéndose hasta quedar en el centro
de la flor y sincrénicamente se produce la
eclosion de la antera.

Debido a que el estambre se mantiene
en esta posicibn central durante
aproximadamente medio dia, podemos
llegar a observar de 2 a 4 anteras maduras
y erguidas al mismo tiempo. Después de
unas horas cada estambre vuelve a la
posicion inicial, apoyandose sobre el pétalo,
pero con la antera ya eclosionada. Si la
temperatura es primaveral, en 2 6 3 dias
han madurado todos los estambres de una
misma flor.

Por otro lado, la presencia de
protandria es constante en todas las
especies, con aproximadamente 2-3 dias
do desfase enitre la madurez de! Ulimo
estambre y la madurez de los estigmas. Por
tanto, desde la antesis de la flor hasta ia
madurez de los estigmas pasan
aproximadamente 5 dfas en condiciones
primaverales.

El néctar proviene de un disco
carnosos perigino; es amarillento, cristalino
y aparece en forma de goticulas que se
observan en el borde del disco.

5.3.3. Produccién de polen, primordios
seminales y cociente P/O

En la tabla 5.5 se reflejan los valores
medios obtenidos para 11 taxones del
grupo estudiado.
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Progenitores n° de tipo de
individuos F, inflorescencia

CRUZAMIENTOS DE TAXONES DE LA MISHMA SERIE

S. camposii subsp. camposii 2BBlPFV x S. 12 terminal
canaliculata 2513PV

5. canaliculata 2513PV x S. camposii subsp. 12 terminal
camposii 2B81PV

5. pentadactylis subsp. almanzorii 2941PV x 5. 6 terminal
pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV

5. pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV x S. 7 terminal
pentadactylis subsp.almanzorii 2941PV

CRUZAMIENRTOS DE TAXONES DE DISTINTA SERIE

5. pentadactylis subsp. almanzorii 2941PV x S. 4 terminal
cuneata 2894pv
S. cuneata 2894PV X S. pentadactylis subap. 4 terminal
almanzorii 2941PV
5. pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV x S. 9 terminal
cuneata 2894PV 1 ambos
5. cupeata 2894PV x S. pentadactylis subsap. 11 terminal
willkommiana 2946PV
5. cuneata 2893PV x S. moncayensis 2B882PV 11 terminal
S, cuneata 2893PV x S. moncayensis 2882pv i1 terminal
5. moncayensis 2898PV x 5. cuneata 2894pv 14 terminal
5. moncayensis 2882PV x 5. cuneata 2893PV

18 terminal
5. cuneata 2894PV x S§. vayredana 2897PV 8 terminal
5. vayredana 2895PV x 5. cuneata 2894PV 7 terminal

Tabla 5.4 Tipo de desarrollo de los tallos florifeross (terminal o axilany de los individuos de la
generacion F, que florecieron.
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Estimacién % Media del 1° de primordios
Taxon mwedia del n° polen seminales (n® flores; n° de P/O
granos polen viable individuos estudiados)
por flor
S§. camposgii subsp. 40440 89 120£45 337
camposii 2881PV (24; 2}
5. camposii subsp. 62140 92 198458 314
leptophylila 5888ML (7; 1)
5. moncayensis 11710 72 160%48 73
3149pV (37; 5)
5. vayredana 20200 86 140135 144
2B95PV (62; 1)
S. intricata 10850 32 179126 60
2911pPV (4; 1)
S.pentadactylis subsp. 21260 86 227%73 94
almanzorii (61; 4)
2941PV
S.pentadactylis
subsp. willkommiana 37760 80 183%+106 206
3176PV (55; 2)
S. losae 3169PV 26420 88 110+30 240
(125; 25)
8. fragilis subap. 41000 90 11547 356
paniculata 3146PV (31; 2)
S. cuneata 2514pV 32940 95 195%70 169
(125; 25)
5, babiana 2959PV 42680 95 96135 444
{10; 1)

Tabla 5.5 Estimacién del niumero de granos de polen (n° de granos de una antera x 10), porcentaje
de polen viable, media del nimero de primordios seminales por flor y cociente P/O (n° de granos
de polen / n® de primordios seminales por flor).

5.3.4. Polinizadores
Sin embargo, no fue registrado el namero
El tipo de polinizadores encontrados de flores polinizadas, por lo que dichos
fueron en su mayor parte dipteros, tales como valores constituyen tan solo unos primeros
Musca o sirfidos (Syrphydae). datos orientativos para futuros experimentos
sobre polinizacién.

5.3.5. Sistemas reproductivos En ia tabla 5.7 se observa que en
ninguno de los 6 taxones utilizados para los
Los datos expuestos en la tabla 5.6 test de apomixis se obtuvo ni una sola
muestran el porcentaje de semillas bien semilla.
formadas que contenian las cépsulas, en
refacion al nimero de primordios seminales.
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- P.C.A.
P.C.A. con
Especie Y P.A.L. planta G.A.L. G.A. P.C.A.
G.A. hija
5. intricata - - -~ 11% - -
2911pV _ (n= 5)
S. moncayensis - 29% — 20% 12% -
2882pv 1 {n= 24} {n= 32} {n= 10}
5. vayredana 5% — — - - 18,4%
2B96PV (n=37*) % {(n= 5)
5. camposii subsp. - - - 27% 6,4% -
camposii2BE1pV (n= 12} (o= 13} i
S. cuneata - 11% - — - -
2893pvV (n= 20)
5. biternata - - 4,8% — 9,4% -
2508PV (n= 5) {n=7})

Tabla 5.6 Porcentaje de semillas obtenidas en relaciéon al nimero de primordios seminales para las
especies y tipos de polinizacion indicados. (P.C.A.: polinizaciéon cruzada artificialmente; P.A.L.
polinizacién cruzada naturalmente; G.A.L.: geitonogamia natural, G.A,: geitonogamia artificial, n:

nidmero de capsulas obtenidas; *: en este caso fue contabilizado el total de fiores polinizadas (71)
de los 2 individuos.).

Taxon n* de flores n°® de cépulas

emasculadas con semillas
5. moncayensis 2956PV(ind. 1) 9 0
S. moncayensis 2956PV(ind. 2) 15 0
5. moncayensis 2956PV(ind. 3) 14 0
5. moncayensais 2956PV(ind. 4) 19 0
S. moncayensis 3149PV 40 0
5. moncayensis 2823PV 15 0
LS' vayredana 2895PV 3 0
S. losae 2957pV 18 0
&. losae 2951pPV 13 0
5. vanaliculata 2511PV 33 Q
5. intricata 2910PV 4 0
5. cuneata 2950PV 53 0
5. babiana 2959PV 24 0
5. babiana 2992PV 4( 17 0

Tabla 5.7 Resultados del test de apomixis para los individuos utilizados.
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n° total n° de n° de n° de n° de semillas/ n° de
Individuo | de rosetas rosetas en inflores— flores Primordios seminales
floracién cencias totales (n= 4 flores)
1 63 36 36 162 78/145 79/168
121/166 82/158
2 126 26 W 26 105 55/83 35/67
% 35/72 96/159
3 74 22 22 113 31/111 49/165
39/147 32/127
4 145 37 37 316 51/88 55/83
36/92 49/100
5 119 37 37 231 26/110 30/125
36/106 39/112
6 98 20 20 172 26/79 53/101
- 33/80 37/111
7 112 35 35 209 90/118 63/99
85/119 96/132
———— .
8 209 46 46 361 54/115 49/114
T1/117 69/100
9 107 29 29 234 62/111 73/116
65/112 89/135
10 226 19 19 97 24/103 26/96
20/94 24/107
11 90 30 30 163 53/80 48/95
70/122 65/86
'_
12 143 27 27 139 83/141 37/92
48/95 52/109
13 233 75 75 420 22/105 50/103
24/55 39/99
14 357 70 70 500 27/64 27/62
28/68 62/100
15 43 9 9 42 50/134 44/77
73/148 40/93
totales 2145 518 518 3264 3078/6407
media 143%79 35%17 3517 218%12 52222/ 10921

Tabla 5.8 Resuitados de varios parametros reproductives en S, losae (material recolectado en

1989).

Por otro lado, de las 30 flores de S.
biternata utilizadas como control -sin emascular
y dejadas expuestas dentro del invernadero-
ninguna did ni  tan siquiera semillas
malformadas, ello ratifica la escasa probabilidad
de polinizacién libre en el sistema cerrado que
constituye el invernadero.

5.3.6. Eficacia reproductiva y germinativa
En primer iugar exponemos en las tablas

5.7, 5.8, 5.9 y 5.10 los resuitados para S.
losae y S. cuneata de los 6 pardmetros
indicados anteriormente a partir de los
materiales de 1989 y 1991,
respectivamente. A continuacién,
mostramos un cuadro resumen con los
resultados sobre la eficacia reproductiva de
ambas especies en la localidad estudiada,
asi como estimaciones a partir de dichos
datos (tabla 5.12).
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n® total W n° de n° de n° de n® de semillas/ n°
Individuo | de rosetas rosetas en inflores- | flores de primordios
floracién cancias totales seminales
{n= 4 flores)
1 17 8 1le 101 58/272 50/122
47/133 56/108
2 10 5 5 56 43/98 47/86
147/239 62/192
3 35 20 25 125 180/222 55/120
183/225 49/124
4 26 5 7 27 64/135 113/148
110/189 129/174
5 59 35 57 379 73/178 88/168
46/122 70/167
& 11 7 11 95 39/165 51/240
51/161 48/176
7 47 15 26 139 113/132 166/286
207/232 127/164
8 11 7 16 92 75/157 162/269
153/231 101/205
9 28 7 9 51 141/221 90/159
68/130 38/123
10 15 9 16 68 159/183 216/254
73/128 234/263
11 43 32 33 317 214/34%2 95/157
260/323% 89/145
12 50 14 55 463 200/310 141/238
85/137 182/243
13 35 21 49 342 126/306 120/330
194/331 247/526
14 42 26 40 174 38/114 121/200
117/201 105/152
15 19 11 11 76 115/270 55/129
55/115 194/251
totales 453 243 375 _2505 6735/11921
media 30,2%16 16%11 25%17 167213 112260 / 199+79

99

Tabla 5.9 Resultados de varios pardmetros reproductivos en S. cuneata (material recolectado en

1989).
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Individuo n°® total n° de n° de n° de n° de semillas / n° de
de rosetas rosetas en inflores— flores primordios seminales
floracién cencias totales (n= 6 flores)
1 58 13 13 98 96/147 72/105 97/133
31/72 23/47 32/58
2 396 51 51 415 67/107 72/89 57/90
62/80 55/72 81/109
3 142 32 32 144 9/83 65/116 60/110
33/69 35/82 22/54
4 B3 13 13 57 85/122 105/151 41/62
26/40 47/80 B1/158
5 118 32 32 140 77/106 55/98 937117
75/108 25/5%3 101/121
[ 125 25 25 90 132/190 145/19% 16/76
138/191 114/161 141/182
7 106 47 47 356 85/127 168/148 121/156
121/152 85/112 124/152
8 47 28 28 179 32/84 34/79 28/73
23/77 40/87 35/94
9 42 27 27 267 97/151 102/124 106/140
100/155 108/137 66/146
10 85 24 24 187 72/90 75/100 86/115
71/81 76/105 94/112
totales 1202 292 292 1933 4355/6631
media 12097 29+12 29%12 193+11 73+35/111+38

Tabla 5.10 Resultados de varios parametros reproductivos en S. losae (material recolectado en

1991).
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Individuo n® total n°® de n° de n° de n° de gsemillas/ n° de
de rosetas en tallos flores primordios seminales
rosetas floracién floriferos | totales {n= 6 flores})

1 24 15 20 75 96/150 128/195 137/186

143/201 148/238 90/163

2 17 10 14 60 60/77 148/240 158/260

37/60 64/122 168/25%9
3 18 12 15 100 59/129 94/210 145/193
80/174 8G/158 153/291
4 20 18 23 236 79/174 79/146 15/128
J 1247234 74/153 202/273
5 20 7 11 57 92/162 252/339% 67/114
182/229 209/283 247/303
6 57 35 51 180 172/229 40/100 72/168
133/224 196/261 122/160
7 ) 11 7 9 39 159/210 198/277 131/169
173/277 143/170 150/187
8 42 ig 22 107 90/138 102/142 147/189
70/95 160/230 186/229
9 7 2 4 33 ( 91/201 39/147 75/232
62/217 B4/262 107/250
10 3 2 2 19 117/148 B9/130 88/128
857110 96/126 238/273
sumatorio 219 126 149 906 7285/11472
media 22%15 13190 15%15 9166 121%52/191160

Tabla 5.11 Resuitados de varios parametros reproductivos en S. cuneata (material recolectado en
1981).
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5. logae 5. losae &. cuneata 5. cuneata
{1989) (1991 {1989) (1991}

N° de rosetas por 143£79%* AT 120197 %* 30,216 22%15
ind. (n=15}) (n=10} {n= 15) {n= 10)
N° de rosetas en 35%17%* 29%] 2%+ 1611 13%9
floracién por (n=15) {n=10) {n=15) {n=10)

ind.

N de 35£17+ 29%]12* 25%17 1518
inflorescencias (n=15) (n=10} {n=15} {(n=10)
por ind.

N° de 1EQ** 1XQ** 1,6%1,2 1,4%+3,7
inflorescencias (n=518) (n=292) (n=243) (n=126})
por roseta en

floracién

N° de flores 218%]12%* 193171 +% 167413 91*66
por iad. (n=15) (n=10) (n=15) (n=10)
N’ de flores por 6,1%2,5 6,3%2,5 6,0%2,4 6,1x2,4
inflorescencia {n=518) (n=292) (n=375) (n=149)
N® de primordios 109*2]1 %% 111238%% 19979 191*60
seminales (n=60} (n=60} (n=60) {(n=60)
por flor

N° de primordios

seminales

estimados por ind. 23762 21423 33233 17381
(n° medioc de

primordios

seminales por flor

x n° medio de

flores por ind.

N° de semillas por 52£22%% T3x35%* 112%60 12152
cépsula {n=60) | {n=60)

K de semillas

estimadas por ind.

{n° medio de 11330 14089 18704 11011
semillas por

céApsula x n°

medio de flores

por ind.

% de 6xito

reproductivo

{n° medio de 47,74 £5,8% 56,3% 63,3%
semillas por

cApsula/ n° medio

de primordios

seminales por

flor) 3

Tabla 5.12 Resumen de los resultados obtenidos de varios parametros relacionados con la eficacia
reproductiva en S. fosae y S. cuneata (datos de 1989 y 1991) y estimaciones hechas a partir de
dichos parametros. [Diferencias significativas entre ambas especies dentro de cada afio segdn el
test t de Student: *, p<0,05; **, p<0,01].
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En la tabla 5.13 mostramos los resultados
de la germinacién mensual de ambos taxones
ante dos tipos de temperatura. Asimismo, los
resultados la germinacion sobre tierra de ambas
especies durante octubre y noviembre fueron de
95% y 96% para S. fosae y S. cuneata,
respectivamente. En octubre se procedié a la
induccibn a la germinacibn en oscuridad,
obteniéndose un 91% para S. Josaey 90% para
S. cuneata.

Por otro lado, se indujo la germinacién en
septiembre de una muestra de 100 semillas de
cada especie que previamenie se mantuvieron
en el frigorifico (sometidas a 7° C.) durante una
semana.

De esta manera se intent6 suministrar el frio
equivalente a la estratificacién. Sin embargo
los resultados fueron nuevamente minimos
(0% para S. losae y 1% para S. cuneata).
Ademas, en la tabla 5.14 indicamos
los resultados de longevidad tras mantener
almacenadas semillas durante dos afos.

Por Glimo, en Ja tabla 5.15 se aportan
algunos datos para otros téxones
mantenidos en seco y a temperaturas de
habitacién durante diferentes tiempos de
almacenamiento.

Especie y Sep.91 Oct.9l Nov.91 Dic.91 | Ene.92 Feb.92 | Mar.92
temperatura

5. losae (2951PV) 0 99 99 97 98 9g
Taexterior

5. losae (2951PV) 0 12 98 100 99 97
Teinterior

S, cuneata (2950PV) 5 97 97 96 99 100
Taexterior

5. cuneata(2950pPV) T o 15 98 95 97 76
Teinterior

k)

Tabla 5.13 Porcentajes de germinacién de semillas en diferentes meses a partir de material

recolectado en el verano de 1991,
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Por otro lado, en prevision de que el
embrién de las semillas adn no estuviese
maduro, sometimos a pretratamiento una
muestra de S. losae y otra de S. cuneata
recolectadas en verano de 1992. Para ello,
maniuvimos 100 semillas de cada especie en el
frigorifico (aproximadamente a 7 °C) durante
una semana antes de su imbibicibn a
temperaturas de habitacion durante el mes de
septiembre de 1992. Los resultados para ambas
especies fueron de 0% de germinacién.

Por otro lado, mantuvimos en
oscuridad — en placas Petri envueltas en
papel de plata—, durante octubre de 1991 y
en el exterior del Jardin Botanico, muestras
recolectadas en verano de 1991 de 100
semillas de S. losae y S. cuneata. Al
obtener resultados semejantes a los
expuestos en la tabla 5.13 para octubre de
1991, no continuamos manteniendo més
muesgtras en estas condiciones durante los
meses siguientes.

Especie vy Hov.91 DPic.91 Ene.92 Fab.92 Mar.92
temperatura _{
8. losae (2823PV) 25 29 64 48 54

T& exterior

5. losae (2823PV) 12 40 70 - g

Ta interior

S. cuneata (2822FPV) 83 76 90 93 86

T2 exterior 1 }‘

5. cuneata (2822PV) 85 54 97 - 65

Ta interior

Tabla 5.14 Porcentajes de germinacion de semilfas en diferentes meses, después de permanecer
dos anos almacenadas en seco y a temperatura de habitacién.
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ext/tie

Taxon Facha de Facha de % de
recolsccién siembra germinacién
§. trifurcata 2580pV 26-VII-1988 1-X-1991 47
ext/tie
5. maderensis F&C* VIII—1992 1-1-1993 e
ext/pap
&. babiana 2548%pV 25—VII-1988 1-I1T-1992 65
int/pap
5. babiana 2560PV 25—VII-1988 1-I17-1992 40
int/pap
5. cuneata 2586PV 25—-VII-1988 1-TTT-1992 10
int/pap
5. pentadactylis 11918SC* 6—VII-1992 1-1-1993 60
int/pap
8. fragilis BG 1986 1-1TT-199%2 73
S§. canaliculata 2516PV 11-VI-1988 1-1-199%92 T0
int/pap
5. canaliculata 2578pV 27-VI1i—1988 1-1-1992 40
int/pap
5. canaliculata 2581pV 27-VII—-1988 1-1-1992 96
int/pap
5. canaliculata 2513PV 11—vVI-1988 1-X-1991 90
ext/tie
5. canaliculata 2513pv 11—vI-1988 1-XI-1992 75
ext/tie
S. canaliculata 2513 PV 11-VvI-1988 1-1-1992 30
int/pap
5. vayredana 3180PV* 3—IX-1991 1-X-1991 85
ext/tie
5. vayredana 3181Pv* 3—IX-1991 1-X-1991 87
ext/tie
5. geranioides 3178PV~* 3-IX-1991 1—-%-1991 97
ext/tie
5. geranioides 3179PV* 3-1X--1991 1-X-1991 87
ext/tie
5. geraniocides 2589PV 5-VvIII-1988 1-X1-1991 16
ext/tie
5. geranioides 2589PV 5-VII-1988 1-¥IIT-1991 28

Tabla 5.15 Porcentajes de germinacion para ciertas especies (ext: expuestas a temperaturas del
exterior del Jardin Botanico; int: expuestas a temperaturas de habitacién: tie: sembradas sobre
tierra; pap: sembradas sobre papel Whatman en placa Petri). Las semillas de las especies marcadas
con un asterisco (*) fueron embebidas el mismo afio que fueron recolectadas,
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5.4. DISCUSION
5.4.1. Desarrollo de las inflorescencias

Los resultados de la tabla 5.4 revelan la
dominancia del tipo de crecimiento acrocéarpico
sobre el pleurocarpico. Ello, unido a la aparicién
de inflorescencias juveniles de tipo acrocarpico
en algunos ejemplares de S. cuneata, y a que
éste es el modelo que representan la mayor
parte de las especies de la seccion Saxifraga,
sugiere que el patrén pleurocarpico es un
caracter derivado.

5.4.2. Desarrollo floral

Aunque no hemos realizado ningdn
ensayo para conocer cuando los estigmas estan
maduros, aproximadamente dos dias después
de la eclosi6n de la Gitima antera los estigmas
totalmente desarrollados muestran la superficie
rugosa. Por ello, suponemos que este
mecanismo impide una autogamia estricta en
las especies estudiadas. Incluso WEBB (1989:
12) llega a afirmar que la protandria tiene lugar
con un desfase de una semana. Sin embargo,
mientras que algunos autores notaron una
marcada protandria para ciertas especies —tal
es el caso de MARSDEN—-JONES & TURRILL
(1947: 208) para la especie de nuestra seccién
S. granulata o ELVANDER (1984: 4) para
taxones de la subseccion Integrifoliae —otros
como WARMING (1912) indicaron homogamia,
protandria o protoginia para algunas otras
especies. En la tabla 5.8 se expone una
relaciéon de las especies de Saxifraga con sus
caracteristicas de desarrollo floral.

A pesar de los resultados de MOLAU
(1992) -sobre la androdioecia de S. cernuay S.
foliolosa-, MOLAU & PRENTICE (1992) -acerca
de la ginodicecia de S. -cespitosa-, vy
MARSDEN—JONES & TURRILL (1947) vy
STEVENS & RICHARDS (1985) -sobre la
ginodioecia de S. granulata-, nosotros hemos
encontrado protandria y geitonogamia en todas

las especies de nuestro grupo.

5.4.3. Produccién de polen, primordios
seminales y cociente P/O

Los datos de otros autores
correspondientes a este apartado son
escasos y dispersos.

GODFREE (1979: 27) indic6 un
potencialreproductivo de 200 primordios
seminales para S. cemua. ELVANDER
(1984: 5) calculé entre 45 y 195 el intervalo
medio de primordios seminales y de 26 a
71 el intervalo medio de semillas por
carpelo encontradas en 8 especies de la
subseccion Integrifoliae (seccién Boraphila)
del oeste de América del Norte. Los vaiores
medios de Ila proporcibn primordios
seminales/semillas que observé dicho autor
a paniir de flores fecundadas en el campo
fue el siguiente: 60/43 en S. apetala, 117/64
en S. infegrifolia, 195/53 en S. nidifica,
71/67 en S. oregana, 125/26 en 8.
rhomboidea, 88/71 en S. subapelala y
45/68 en S. lempestiva (la Gltima proporcién
es errbnea). McGUIRE & ARMBRUSTER
(1991: 217) recontaron -en plantas
polinizadas en el campo~ una media de 97
semillas por flor para S. reflexa.

Por otro lado, MOLAU & PRENTICE
(1992: 153) aportaron unos resultados mas
compietos a partir de material recolectado
en el campo para 3 especies Aarticas
pertenecientes a diferentes grupos: 129
primordios seminales, 112 semillas, 92% de
viabilidad de polen y un cociente P/O= 242
para S. cespitosa;, 164 primordios
seminales, 156 semillas, 98% de viabilidad
de polen y un cociente P/O= 242 para S.
tenuis; 232 primordios seminales, 15
semillas, 46% de viabilidad de polen y un
cociente P/O= 217 para S. cernua, a pesar
de ser una especie con reproduccion sexual
ocasional.

De nuestros datos merece la pena
indicar el diferente porcentaje de semillas
obtenidos en la manipulaciéon experimental
en comparacién con el observado para
especies polinizadas en su medio natural.
Parece evidente la deficiencia en la
polinizacién artificial de 2 taxones
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estudiados (5. moncayensis y S. camposii
subsp. camposi) en comparacién con la
realizada por los insectos del Jardin Botanico
de Madrid. Los valores obtenidos para ambos
tAxones por geitonogamia natural (20% y 27%,
respectivamente) y artificial (12% y 6,4%)
parecen asi indicarlo (véase la tabla 5.12).
Asimismo, MOLAU & PRENTICE (1992: 153)
observaron un descenso para S. cespitosay S.
tenuis del 78% y 90% (por polinizacién natural)
al 59% y 57% (por polinizacién artificial),
respectivamente.

Los resultados de la tabla 5.5 —referidos al
porcentaje de polen viable, media del nimero
de primordios seminales y valor del cociente
P/O— muestran una fluctuacion dentro de un
intervalo muy similar al comentado por otros
autores para otras especies del género, a
excepcion del caso de S. intricata. Con respecto
al cociente P/O nos movemos entre el intervalo
entre 60 (S. intricata) y 444 (S. babiana),
valores que corresponden a una aufogamia
facultativa segun la clasificacion de CRUDEN
(1976: 33).

Este sistema de reproduccién estimado
(autogamia facultativa), segun la clasificacién de
CRUDEN (l.c), parece corroborase con los
resuitados orientativos que se pueden extraer
de la tabla 5.6 sobre los tipos de polinizaciones
conseguidas.

Por otra parte, es de interés sefalar la
importante diferencia del cociente P/O S.
pentadactylis subsp. almanzorii (94) con
respecto al de S. pentadactylis subsp.
willkommiana (204), si lo comparamos con otras
dos subespecies de S. camposiic 337 para la
subespecie camposiiy 314 para la subespecie
leptophyila.

No obstante, somos conscientes de que
seria deseable un muestreo mas amplio del
nimero de capsulas y anteras para los tAxones
indicados en la tabla 5.5, asi como de
individuos y localidades.

5.4.4. Polinizadores

Los datos conocidos -sobre saxifragas del
N de América y el Artico- revelan una mayor

nuesiras

variedad que escasas

observaciones.

ELVANDER (1984: 4) comenta sus
datos sobre las especies de la subseccién
Integrifoliae (seccibn Boraphila) en América
del Norte, en las que ohservé varios
dipteros y coleépteros, e incluso hormigas,
pero no lepidépteros ni himenbépteros. Por
ofro lado, MCGUIRE & ARMBRUSTER
(1991: 217) observaron que e! 90% de las
visitas en flores de S. tricuspidata y S.
reflexa fueron realizadas por Syrphidae
(Diptera) y por especies de los géneros
Dialictus y Evylaeus (Halictidae,
Hymenoptera); OLESEN & WARNCKE
(1989) encontraron a Euwrimyia lineata
(Syrphidae, Diptera), Neoscia tenur
(Syrphidae, Diptera), Asindulum nigrum
(Mycetophifidae, Diptera), Zygaena ftrifolii
(Zygaenidae, Lepidoplera) — y en menor
medida otros insectos— como visitadores de
S. hirculus.

5.4.5. Sistemas reproductivos

No hemos encontrado referencias
bibliograficas sobre ninguna de las especies
estudiadas, sin embargo ciertos autores
estudiaron algunos caracteristicas
reproductivas para otras especies del
género.

Segin unos primeros resultados
aportados ahora por nosotros (tabla 5.6)
parece ser gque nos enconframos ante
especies predominantemente alégamas
pero autocompatibles; ello viene apoyado
por los datos de P/O ya comentados en el
apartado 5.4.3. No obstante, aungue los
resultados han sido positivos, los test de
autocompatibilidad se han llevado a cabo
solo para 3 especies de las estudiadas, asi
como los test de polinizacién cruzada
fueron realizados tan sclo para otras 3
especies (véase tabla 5.6). Similares
resultados obtuvo ELVANDER (1982: 270)
cuando estudié la ginodioecia de S.
integrifolia y observo la autocompatibilidad
con un 38% de semillas obtenidas por
capsula. Mas tarde, ELVANDER (1984: 5)
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comprobd la autoincompatibilidad de S.
californica y autocompatibilidad de 3 especies
del grupo de S. integrifolia (S. integrifolia, S.
apetala y S. nidifica). Sin embargo, otros
autores como McGUIRE & ARMBRUSTER
(datos sin publicar) han encontrado
autoincompatibilidad para S. reflexa y S.
tricuspidata (MCGUIRE & ARMBRUSTER 1991:
215). De los datos del estudic de MOLAU &
PRENTICE (1992: 152) se observa
autofecundacion para S. cespitosa y S. tenuis,
aunque no para S. cernua. Otro autor que
postulé autoincompatibilidad fue GODFREE
(1979: 27) para S. cermnua. A pesar de
reproducirse esta especie por bulbillos florales,
dicho autor estudi6 ciertas plantas con flores y
con polen viable, pero no consiguié semillas en
flores polinizadas manualmente. Existe un caso
de alogamia obligada en el género pues S.
eschscholtzii presenta dioecia estricta al abortar
el androceo o el gineceo, segln estudié
CHAMBERS (1964: 203).

Por otro lado, en un articulo de WELLS
(1979: 322) referente a 9 taxones del género
Heuchera, se atribuye gque existia autoincompa-
tibilidad a 8 de ellos.

Los 13 test de apomixis negativos
efectuados para 7 especies indican que ninguno
de los taxones estudiados emplean este
sistema de reproduccion. No obstante existe el
caso de apomixis en S. stellaris var. comosa
que fue justificado por HUDSON (1987: 9} por
una poliploidia -frecuente en las especies
apomicticas del artico— correlacionada con la
proliferacién de bulbillos originados a partir de
primordios seminales sin previa fecundacion.
Por su parte, WELLS (1979: 322) no encontiré
evidencias de apomixis para las especies de
Heuchera (Saxifragaceae) que estudid.

Por otro lado, hay que contemplar, aunque
ocasionalmente, la posibilidad de un sistema de
reproduccién de tipo vegetativo en las especies
de la serie Ceratophyliae (s.l.); si bien ya es
conocido para las especies de l|a serie
Gemmiferae (subseccion Triplinervium), de la
subsecciéon Saxifraga, asi como de otras
secciones del género Saxifraga.

5.4.6. Eficacla reproductiva y germinativa

De los resultados obtenidos en los dos
afos estudiados (1989 y 1991) y expuestos
anteriormente en las tablas 5.8, 5.9, 5.10 y
5.11 deducimos lo siguiente':

1 El nimero de rosetas por individuo de
S. losae (143 y 120) es en término medio
mas elevado que el de S. cuneata (30,2 y
22).

2 A pesar de presentar S. cuneata la
posibilidad de que aparezcan mas de una
inflorescencia por roseta, en realidad solo
desarrollaron por término medio 1,6 y 1,15
inflorescencias por roseta en floracién frente
a [a unica inflorescencia posible en S.
losae. Sin embargo, cada individuo de S.
losae produce un mayor nimero medio de
inflorescencias (35 y 29) que los de S.
cuneata (25 y 15), debido a que desarrolia
un biotipo con més rosetas en floracion.

3 El nOimero medio de fiores por
inflorescencia en ambas especies es
semejante (6,1y 6,3 para S. cuneala, y 6y
6,1 para S. /osae), sin embargo se sigue
manteniendo un desarrollo medio mayor de
flores por individuo en S. losae (218 y 193
frente a 167 y 91 de S. cuneata) debido,
una vez mas, a su mayor nimero de
rosetas en floracién.

4  Sin embargo, la produccién media de
primordios seminales por flor (reproduccion
potencial) en las flores de S. cuneata (199
y 181) es muy superior a la de S. losae
{109 y 111), lo cuai arroja un valor estimado
medio para cada individuo de 23.762 y
21,423 en S. losae, y de 33.233 y 17.381
en S. cuneata.

1. Los resultados que aparecen entre
paréntesis se corresponden con los de 1989
y 1991, respectivamente.



Capitulo 5 Biologia de la reproduccitn 109

Sin embargo, mientras que los individuos
de 1989 de S. cuneata superan con un mayor
nimero de primordios seminales por flor la
carencia media de flores por individuo, en 1991
5. cuneala arroja un menor nimero medio de
primordios seminales por individuo. Las causas
de que 8. cuneata presente en 19891 una
reproduccién potencial menor que S. losae e
—en comparacion con el comportamiento
reproductivo de 1989— parece obedecer a: 1) el
desarrollo de menor inflorescencias por roseta
en floracién (1,4 en 1991 frente a 1,6 en 1989);
2) la disminucién del ndmero medio de
primordios seminales por flor (191 en 1991
frente a 199 en 1989). El descenso de ambos
parametros impide que S. cuneata supere la
eficacia de S. Josae en 1991.

5 Por dftimo, la produccién media de
semillas por capsula (reproduccién efectiva) se
mantiene también muy superior en cada
subpoblacién de S. cuneata (112 y 121) si lo
comparamos con S. Josae (52 y 73) debido al
mayor numero de primordios seminales, valores
que permiten indicar un valor estimado medio
para cada individuo de 11.336 y 14.089 en S.
losaey de 18.704 y 11.011 en S. cuneala.

6 En cuantc a los vectores polinizantes
indicar que los insectos parecen polinizar a
ambas especies con éxito (48% y 66% de los
primordios seminales de S. losae, y 56% y 63%
de los primordios seminales de S. cuneata).
Ademas, el aumenio de 1991 se produce en
ambas especies de forma similar,

Los tratamientos germinativos indicaron
ciertas caracteristicas germinativas.
Practicamente todas las semillas analizadas
{(aproximadamente el 100%) germinan 5 meses
después de su recoleccion (Dic.91) (véase tabla
5.13}). Ante las temperaturas fluctuantes del
exterior del Jardin Botanico (Oct.91) Ila
germinaciéon en un 100 % puede anticiparse.
Sin embargo, el mantenimiento en el frigorifico
de semillas antes de ser inducidas a
germinacidn en septiembre de 1991 did
resultados totalmente negativos.

La presencia de luz no parece un factor
necesario para la germinacion.

Las semillas de S. losaey S. cuneata que
fueron almacenadas durante mas de dos anos

no mostraron un patrén claro de
germinacién a lo large de los diferentes
meses (véase la tabla 5.14}, si comparamos
los resuliados con los obtenidos para
semillas recolectadas el mismo afo de la
germinacién (véase tabla 5.13). No
obstante, en S. cuneata los porcentajes de
germinacién en cada mes son
sensiblemente mayores.

Los resultados sobre varias especies
de la tabla 5.15 son muy dispares, y no
pueden ser comparables entre las distintas
especies. En cualquier caso, las semillas
que se embebieron el mismo afo que se
recolectaron muestran una germinacién
hastante elevada (40%—97%).

Por su parte, EUROLA (1972: 151)
distinguié varios tipos de germinacién para
las saxifragas estudiadas por él. S
cespitosa L. ('germinadora rapida"), S.
hieraciifolia Waldst. & Kit. ex Willd,, S.
flagellaris Willd., S. oppositifolia L. y S.
hirculus L. ("germinadoras débiles", es decir
entorno al 5%) y, S. cernua L. y S. nivalis
L.(buenas germinadoras", es decir en
proporciones superiores a 30%). Nosotros
no hemos obtenido tan bajos niveles
germinativos, por lo que no considerado
que dicha clasificacién.

5.5. CONCLUSIONES

De los resultados prelimares obtenidos
podriamos inferir 1o siguiente:

1 Las especies estudiadas muestran
flores hermafroditas y wuna marcada
protandria. Por el momento no se ha
descubierto ninguna poblacibn que se
desvie de este patrén.

2  El polen analizado arroja una fertilidad
estimada que fluctua entre el 72% vy el
95%, si exceptuamos el peculiar caso de S.
intricata (32%}.

3 El ndmero medio de primordios
seminales es diferente de unas especies a
otras (entre 100 y 200 por flor en término
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medio), asi como dentro de cada especie e
individuo.

4 El cociente P/O (n° de granos de polen/ n°
de primordios seminales) es indicative de un
sistema de reproduccién autégamo facultativo.
5 Tanto la polinizacién cruzada como la
geitonogamia parecen tener lugar; asimismo, la
apomixis no parece desempefar ningun papel
en la reproduccién de las especies analizadas.
Por tanto, la polinizacion predominante es
cruzada y geitonogamica debido a la protandria
de todas las especies estudiadas. Por otra
parte, una polinizacién realizada manualmente
con polen en exceso una vez al dia es mucho
menos efectiva que la obtenida por
polinizadores naturales.

6 A partir de los resuliados obtenidos sobre
la eficacia reproductiva de S. losae y S.
cuneala, podemos deducir que los factores
intrinsecos —tales como la potencialidad de 1a
segunda especie a desarrollar mas de un tallo
florifero ¢ a producir un nimero mas elevado de
primordios seminales— no son tan decisivos en
su reproduccién como los factores ambientales.

7  La eficacia germinativa en S. losae y
S. cuneata es similar y maxima
(aproximadamente 100%) en los meses en
los que se producen las primeras lluvias
otofales, manteniéndose dicho poder
germinativo hasta la primavera. Asimismo,
parece existir una cierta longevidad en la
germinacion de ambas especies -de al
menos 2-3 afos después de su
recolecccion.

8 Por ultimo, debido a la estructura
abierta de la flor y al tipo de recompensa
ofrecida por la misma, los dipteros parecen
candidatos a ser los mas importantes
vectores polinizantes, tal y como han
comprobado algunos autores para ciertas
especies de otras secciones.
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6.1 ANTECEDENTES Y OBJETIVOS
6.1.1. Estudios previos

En cuanto a estudios morfolégicos se
refiere, el tirabajo recopilatorio mas
exhaustivo sobre hibridos naturales fue
publicado por LUIZET (1931), autor que
recogié todos los hibridos descritos hasta
aquella fecha. Posteriormente, otros muchos
autores han ido describiendo numerosos
hibridos naturales.

En la tabla 7.1 se relacionan los
hibridos descritos cuyos progenitores
pertenecen a la serie Ceratophyilae (s.l.}. En
las tablas 7.2 y 7.3 se relacionan los
hibridos descritos en los que solo uno de los
progenitores pertenece a dicha serie.

Otros autores han publicado estudios
de hibridacién experimental para tratar de
esclarecer relaciones de parentesco,
basandose en el hoy muy cuestionado
concepto biologico de especie; es decir, en
la interfertiidad como criterio de
coespecificidad. Entre ellos, caben
destacarse los articulos publicados por
diversos autores sobre S. x potfernensis
Marsden—Jones & Turrill (S. granulatal. x S.
rosacea Moench), binomen sinénimo de S.

freibergii Ruppert. WHYTE (1930) fue quien
primero publicé observaciones cariolégicas
y del desarrollo floral de S. x potternensis
que posteriormente apenas fuerontomadas
en cuenta debido a su escaso rigor
cientifico (MARSDEN-JONES & TURRILL
1934; PHILP 1934). Més fidedignos fueron
los datos aportados por
MARSDEN-JONES & TURRILL (1930},
quienes describieron los resultados de las
hibridaciones de dichos progenitores hasta
la obtencion de la generacién F,.
Posteriormente, PHILP (1934) describib, en
un interesante articulo, el comportamiento
citologico de S. granulatay S. rosacea, asi
como de sus generaciones hibridas F, y F,.
A su vez, MARSDEN—JONES & TURRILL
(1934) publicaron nuevos datos al
conseguir todo tipo de cruzamienios
artificiales hasta liegar a la generacion F,,
y poder describir asi las caracteristicas
morfologicas de los numerosos individuos

obtenidos.
Nuevas hibridaciones con resultados
positivos fueron ensayadas por

MARSDEN-JONES & TURRILL (1955)
entre S. rosacea, S. cespitosa L. y S.
hypnoides L.
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Asimismo, existen dos especies cuya
presunta hibridogenia ha sido estudiada en
profundidad. Tal es el caso del trabajo
modélico publicado por KNABEN (1954) en
relacién al origen de una nueva especie (S.
osloensis Knaben) por anfiploidia. KNABEN
(l.c.) estudié el comportamiento carioldgico

Analogamente, BOCHER (1983) estudit6 la
alotetraploidia de 8. nathorstii (Dusén)
Hayek (S. aizoides L. x S. oppositifolia L.).

Por dltimo, cabe mencionarse el
articulo de WEBB (1950) sobre el estudio
morfolbgico de la hibridacién natural de las

de S. osloensis, asi como {a hibridacién de
sus supuestos progenitores, apoyado por los
resultados de hibridacién experimental de
DRYGALSKY (1935),

especies de la antigua seccién Gymnopera
(= secci6bn Robertsonia).

S. x alejandrei P.Vargas [S. cuneata Willd. x S. Josae Sennen}

Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 282 (1990).

8. x alloysii—villarii T .E.Diaz, Fern.Areces, Pérez Carro & F.Llamas [S. canaliculata
Boiss. & Reuter x S. pentadaciylis Lapeyr. subsp. wiflkommiana (Boiss. ex Willk.) Rivas
Mart.] Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 75 (1990).

8. x cadevallii Luizet & Soulié [S. geranioides L.. x S. vayredana Luizet] Buil. Soc. Bot. Fr.
60: 414 (1913).

S. x davidis—webbii P .Vargas [S. moncayensis D.AWebb x S. pentadaclylis Lapeyr.
subsp. willkommiana (Boiss.) Rivas Mart.] Anales Jard. Bot. Madrid 44(2): 540 (1987).

S. x faucicola T.E.Diaz, Fern.Areces & Pérez Carro [S. canaliculata Boiss. & Reuter ex
Engler x S. frifurcata Schrader] Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 73 (1990).

S. x fontquerii Pau [S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engler x S. cuneata Willd.] Bol.
Soc. Esp. Hist. Nat. 24: 271 (1924).

S. x ladanifera Lapeyr. [S. pentadactylis Lapeyr. subsp. pentadactylis x S. geranioides L.]
Fig. Fl. Pyr.. 65 {1801) [= S. lecomtei Luizet & Soulié in Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 597-598
(1910)].

S. x montserratii T.E2.Diaz, Fern.Areces & Pérez Carro [S. babiana T.E.Diaz &
Fern.Prieto x S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engler] Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 67
(1990).

S. x recoderi Fern.Areces, Villar & T.E.Diaz [S. cuneata Willd. x S. fragilis Schrank subsp.
fragilis] Documents d’Ecologie Pyrénéenne 5: 201 (1988).

8. x yvesii Neyraut & Verguin [S. geranioides L. x S. intricata Lapeyr.] Bull. Soc. Bot. Fr.
60: 374-375 (1913).

Tabla 6.1 Hibridos descritos en los que ambos progenitores son taxones de la serie Ceratophyllae

(s.L).
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S. x aragonensis Luizet [S. fragilis Schrank subsp. paniculata (Pau) Munoz Garmendia &
P.Vargas x S. moschala Wulfen]

Bull. Soc. Bot. Fr. 18:100-101 (1918).

S. x baregensis Rouy & Camus ex Luizet, [S. moschata Wulfen x S. intricata Lapeyr.]
Bull. Soc. Bot. Fr. 60: 373 (1913).

S. x bubaniana Engl. & Irmscher [S. pubescens Pourret subsp. pubescens x S.
geranioides |..] Pflanzenreich 67 & 69 (IV.117): 438 (1916-1919).

S. x celtiberica Fuente, Sanchez—Mata & G.Navarro [S. pentadactylis Lapeyr. subsp.
willkommiana (Boiss. ex Wiilk.) Rivas Mart. x S. fragosoi Sennenj Lagascalia 15: 260
(1988).

8. x costei Luizet & Soulié [S. geranioides L. x 5. moschata Wulfen} Bull. Soc. Bot. Fr. 58:
406—407 (1911).

8. x cuatrecasasii Font Quer {S. camposii Boiss. & Reuter subsp. camposii x S.
erioblasta Boiss. & Reuter] Cavanillesia 1: 36 (1928).

S. x cuspidata® Schleich ex Engl. [S. hypnoides L. x S. geranicides L.] Pflanzenreich 67 &
69 (IV.117): 355 (1916-1919).

S. x leveillei Coste & Soulié [S. geranioides L. x S. pubescens Pourret subsp. iratiana
(F.W.Schuitz) Engl. & Irmscher] Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 150 (1915).

S. x liebanensis Luizet & Soulié [S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engl. x . moschata
Waulfen] Bull. Soc. Bot. Fr. 64: 109 (1917).

S. x litardieri Luizet [? S. rigoi Porta x S. camposii subsp. leptophylla (Willk.) D.A.Webb]
Bull. Soc. Bot. France 24: 680681 (1924).

S. x manginii Luizet & Soulié [S. moschata Wulfen x S. geranioides L.] Bull. Soc. Bot. Fr.
58: 407—408 (1911).

S. x martyi Luizet & Soulié [S. pentadactylis Lapeyr. subsp. pentadactylis x 5. moschata
Wulfen] Bull. Soc. Bot. Fr. 58: 411—-412 (1911).

8. x muscoidi-exarata Miégeville [S. intricata Lapeyr. x S. moschata Wulfen] Bull. Soc.
Bot. Fr. 12: 21 (1865).

S. x obscura Gren. & Godron ex Luizet [S. geranioides L. x S. pubescens Pourret subsp.
pubescens] Bull. Soc. Bot. Fr. 59: 151 (1912).

S. x prieti T.E.Diaz, Fern.Areces & Pérez Carro [S. cuneata Willd. x S. moschata Wulfen)
Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 80 (1990).

S. x pseudocontinentalis T.E.Diaz & Fern.Areces & Pérez Carro [S. canaliculala Boiss. &
Reuter ex Engler x S. fragosoi Sennen] Anales Jard. Bot. Madrid 47(1): 75 (1990).

Tabla 6.2 Hibridos descritos cuyos progenitores pertenecen a distintas series de la subseccion

Triplinerviurn, siendo una de ellas la serie Ceratophyllae (s.1.) [*: hibride no natural].
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S. x rivasmartinezii T.E.Diaz, Fern.Areces & Pérez Carro [S. moschata Wulfen x S.
pentadactylis subsp. willkommiana (Boiss. ex Willk.) Rivas Mart.] Anales Jard. Bot. Madrid
47(1): 67 (1990).

S. x sauvageio (_uizet [S. intricata Lapyer. x S. pubescens Pourret subsp. iratiana
(F.W.Schultz) Engl. & Irmscher] in Guétrot, Plantes Hybrides de France V-VIi: 266 (1931).
S. x schraderi* Sternb. [S. hypnoides L. x S. trifurcata Schrader] Revis. Saxifr. Suppl. 1:
i1 (1822).

S. x somedana Fern.Prieto & T.E.Diaz [S. babiana T.E.Diaz & J.A.Fern.Prieto x S.
fragosoi Sennen] Anales Jard. Bot. Madrid 39(2): 2565 (1983)

S. x souliei Coste [S. hypnoides L. x S. prostii Sternb.] Bull. Soc. Bot. Fr. 52: 396-397
(1905).

8. x sudrei Luizet & Soulié [S. intricata Lapeyr. x S. moschata Wulfen] Bull. Soc. Bot. Fr.
60: 373 (1913).

S. x urbionica Losa [S. cuneata Willd. x S. fragosoi Sennen] Collect. Bot. (Barcelona)
2(3): 298 (1950).

8. x verguinii Luizet & Soulié [S. pentadactylis Lapeyr. subsp. pentadactylis x S.
pubescens Pourret subsp. pubescens] Bull. Soc. Bot. Fr. 59: 1563 (1912).

S. x vetteri Burnat & Luizet [S. pedemontana All. x S. exarata Vill.] Flore des Alpes
Maritimes 3: 251 (1899).

S. x wilczekii Verguin & Neyraut [S. intricata Lapeyr. x S. pubescens Pourret subsp.
iratiana (F.W.Schultz) Engl. & Irmscher] Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 150 (1915).

S. x ?,inédito [S. praetermissa D.A.Webb x S. canaliculta Boiss. & Reuter ex Engl.]

Tabla 6.2 (continuacién) Hibridos descritos cuyos progenitores pertenecen a distintas series de la
subseccién Triplinervium, siendo una de ellas la serie Ceratophylfae (s.l.) [*: hibrido no natural].

S. x conradie Prudhomme [S. corsica (Ser.) Gren. & Godron subsp. corsica x S.
cervicornis Viv.] Candollea 43: 401 (1988).

8. x prudhommei Aubin [S. intricata Lapeyr. x S. granulata |_.] Bull. Soc. Linn. Lyon 56(1):
15 (1987).

Tabla 6.3 Hibridos descritos de progenitores pertenecientes a distintas subsecciones del género
Saxifraga, uno de los cuales pertenece a la serie Ceratophyllae (s.1). [*: hibrido no natural].
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Trisaxifraga x camusio Luizet & Soulié [S. geranioides L. x 5. moschata Wulfen x 8.
pentadactylis Lapeyr. subsp. pentadactyiis] in Guétrot, Plantes Hybrides de France V—VIi:
285 (1931).

Trisaxifraga x miscellanea Luizet & Soulié [S. geranioides L. x S. moschata Wulfen x S.
pentadactylis subsp. pentadactylis] Bull. Soc. Bot. Fr. 59: 112-113 (1913).

Trisaxifraga x guetrotio Luizet & Soulié [S. geraniocides x S. pubescens x S.
pentadactylis] in Guétrot, Plantes Hybrides de France V-VIl: 285 (1931).

Tabla 6.4 Hibridos descritos con tres supuestos progenitores (segin LUIZET 1931), alguno de ellos
perteneciente a la serie Ceratophyllae (s.1.).

No obstante, no se conoce ningln
estudio experimental sobre la hibridacion de
un grupo natural completo de especies del
género Saxifraga. Por ello, hemos intentado
comparar nuesiros datos con los resultados
obtenidos por WELLS (1979) para 9 taxones
de otro género de saxifragaceas (Heuchera).
Dicha autora analizé las relaciones
filogenéticas de fos tdxones mencionados
basandose en datos obtenidos de fa
hibridacion experimental.

6.1.2. Objetivos basicos

El nGmero de hibridos naturales
descritos es muy elevado pues, segdn
parece, existen escasas barreras
precigéticas entre especies de la misma
seccion. Sin embargo, son muy pocos los
casos de introgresion localizados en el
campo, por lo que se hace necesario realizar
algtn tipo de ensayo de hibridacién
experimental que permita examinar si
existen de barreras post-zigoéticas.

Nuestro objetivo basico ha sido
obtener alguna informacion acerca de las
relaciones filogenéticas entre distintos
taxones de la serie Ceratophyilae (s.1) por
medio de Ja hibridacion experimental,
principalmente entre las especies de la serie
Ceratophyllae (s.str) y las de ta serie
Pentadacltylis. Asimismo, quisimos averiguar
por qué no se produce introgresion en la
mayor parte de los frecuentes casos de
hibridacion natural. Por otra parte, quisimos
reproducir un modelo gque explicase —al

menos parciaimente— el caso del proceso
de aislamiento genético y especiacién que
parece ocurrir en S. pentadactylis subsp.
almanzorii de la Sierra de Gredos.

6.2. MATERIALES Y METOROS

A continuacion indicamos ei materiai
empleado en el presente capitulo. En fo
sucesivo utilizaremos el nimero de
referencia de! cuaderno de campo -propio
o de otros botanicos- para referirmos a la
localidad de procedencia del material.

S. babiana

LEON: La Babia, Truébang, 29TQH4559,
1200 m, 15-4v-1992, [eq. P.Vargas
2959PV.

8. biternata

MALAGA: Torcal de Antequera,

30SUKB492, 10-X1-1987, leg. Lucefo &
Vargas.

S. camposii subsp. camposii

JAEN: Sierra de Magina, pista del Cortijo
de de los Prados, 30SV(G5676, 1400m,
fisuras de calizas, marzo-1991,
leg.Guzmén, Luceno & Vargas 2881PV.
S. camposii subsp. leptophylia
ALBACETE: Calar del rio Mundo,
nacimiento del rioc Mundo, 30SWH45, 1100
m, 31-ll-1988, leg. Guzméan, Lucefio
58ML88 & P.Vargas.

S. canaliculata

CANTABRIA: Hermandaz de Campoo de
Suso, Serna, monte Trigquineja,
30TVNO165, 1000 m, 11-VI-1988, fisuras
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de calizas, leg.Aedo, Lucefio & Vargas
2513PV.

S. cuneata

PALENCIA: Grijera, 30TUN9841, 900 m, en
fisuras de calizas, 11-VI-1988, Aedo, Lucefio
& Vargas 2514PV. SORIA:. caién del rio
Lobos, 30TVM9423, 16-V-1991, leg. Vargas
2893PV. LA RIOJA: Montenegro de
Cameros, vertiente norte del puerto de Santa
Inés, 30TWM1857, 1500 m, 16-V~1991, leg.
Vargas 2894PV,

S. fragilis subsp. paniculata

TERUEL: Sierra de Albarracin, Albarracin,
30TXK3274, 1100 m, en fisuras de roquedos
calizos, 8-1V-1993, Vargas 3146PV, MA.

S. losae

LA RIOJA:; Brieva de Cameros, 30TWM2067,
1300 m, fisuras de roquedos calizos, leg.
P.Vargas 3169PV.

S. moncayensis

GUADALAJARA: Pelegrina, canén del rio
Dulce, 30TWK3241, 900 m, fisuras de
roquedos calizos, 13—V—1991, leg. Luceno &
Vargas 2882PV; La Cabrera, barranco del
rio Dulce, 30TWK34, 900 m, fisuras de
roquedos calizos, 12—-1V—-1993, leg. P.Vargas
3149PV. TERUEL: Sierra de Cucalén, sobre
Bea, 30TVL5645, 1200 m, 27-V—1991,
leg.Luceno & Vargas 2898PV.

8. pentadactylis subsp. almanzorii
AVILA: Hoyos del Espino, La Plataforma,
30TUK1060, 1800 m, 5-VI-1991,
leg.Luceno, Rossell6 & Vargas 2941PV.

S. pentadactylis subsp. willkommiana
MADRID: Sierra de Guadarrama, laguna de
Pefalara, 30TVL1921, 9-VI-1991,
leg.Luceno & Vargas 2946PV.

S. vayredana

BARCELONA: Sierra de Montseny, pista que
une las carreteras del Turé de Home vy
Sta.Fe, 31TDGS323, 1000 m, en fisuras de
esquistos, 28-V-1991, Luceno, Mayol,
Rossellé & Vargas 2895PV, MA; Sierra de
Montseny, base de "les Agudes”, exposicion

E, 31TDG5425, 1100 m, 28-VvV-1991,
leg.Luceno, Mayol, Rosselld & Vargas
2897PV,

Todas las hibridaciones artificiales
se efectuaron en el invernadero de
investigacion del Jardin Botanico de Madrid
a partir de ejemplares de diferentes
especies recogidos en el campo y
cultivados en tiestos. La mayor parte de las
hibridaciones se efectuaron durante Ia
primavera de 1991, aunque se completaron
en {a primavera de 1993. La eleccion de los
taxones ¢ individuos dtilizados, asi como el
namero de flores cruzadas dependieron del
momento de la floracién de cada ejemplar.

Los taxones elegidos pertenecian a
una misma o diferente serie, tal y como se
indica en las tablas 6.5 y 6.6. E incluso
utilizamos S. biternata —especie de otra
subseccion (Saxifraga) para ser hibridada
con alguna especie de la serie
Ceralophyllae (sl) -en concreto &.
camposii subsp. leptophylia-, y obtener asi
otro punto de referencia.

Al principio procedimos a embolsar
cada flor a hibridar con una malla de nylon
con poros de aproximadamente 0,2 mm de
didmetro. El alto ndmero de flores que se
gquebraron por el pedicelo nos hizo desistir
en este método, por lo cual pasamos a
embolsar toda la inflorescencia.
Nuevamente tuvimos grandes problemas
en mantener el tallo florifero durante la
manipulacion de las flores, especialmente
cuando la inflorescencia estaba otalmente
madura.

Por todo ello, procedimos a un
método menos ortodoxo, pero mas viable.
Hibridamos flores previamente
emasculadas, pero que no fueron
encapsuladas. Se realizé la polinizacion
artificial también en direccién contraria con
otros ejemplares de las mismas
localidades, para obtener asi las
hibridaciones reciprocas. Tanto si los
estigmas estaban receptivos como si no,
fuimos retirando continuamente todas las
anteras de todas las flores del ejemplar
receptor de polen, e incluso se arrancaron
flores no necesarias que pudieran interferir
en las hibridaciones. Ademas, para
asegurarnos de que no hubiese polen no
deseado en el medio, los emasculamientos
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se produjeron diariamente por la mahana y
por la tarde.

El método utilizado para polinizar
manualmente fue arrancar con unas pinzas
toda la antera eclosionada del ejemplar
donador de polen, frotarla contra el estigma
y dejarla depositada sobre el mismo. Las
pinzas se limpiaron cada vez que
procediamos a una nueva hibridacion.

A pesar de que no se observaron
insectos polinizadores en el sistema cerrado
que constituye el invernadero, colocamos la
especie autocompatible mas vistosa del
género (S. biternata) sin emascular para
comprobar si pudiera existir algin tipo de
vector polinizante no conirolado, dando
resultados totalmente negativos (véase el
apartado 5.3. del capitulo 5).

Para fa germinaron de semillas de
primera y segunda generaciones, se
colocaron semillas de varias céapsulas de
cada cruzamiento en placas Petri y sobre
papel Whaiman, las embibimos en agua
destilada y f@s mantuvimos a ias
temperaturas del mes de noviembre en
exterior del Jardin Botanico de Madrid. Es
decir, dichas semillas se expusieron a las
temperaturas y fotoperiodos indicados en la
labla 5.2.

Ef control del porcentaje de
germinacion fue efectuado a las 4 semanas,
y se considerd un resultado positivo de
germinaciéon cuando la testa de la semilla
aparecia quebrada y asomaba ligeramente
la raicitia.

las semillas germinadas fuercn
trasladadas a tiestos con tierra mezclada de
mantillo y arena hasta que alcanzaron el
estado adulio. Una vez en los tiestos se
mantuvieron en el invernadero de
investigacion.

Por otra parte, se utilizd el método
descrito por ALEXANDER (1980) para
estimar el polen viable (véase el apartado
5.2.3).

Al obtener cantidades mayores a
2000-3000 granos de polen por antera, nos
decidimos a diluir muestras para economizar

tiempo. Sin embargo, abandonamos la idea
por no obtener resultados fidedignos
extrapofables. Por tanto, el trabajo a
realizar era tan cuantioso que decidimos
recontar una sola antera de cualquier flor
de cada individuo hibrido, para obtener asi
una estimacion aproximada de la viabilidad
de sus granos de polen.

6.3. RESULTADOS

En primer lugar, debemos indicar
gue no observamos indicio de cruzamientos
indeseados por descontrol en la
polinizacién. No solamente no obtuvimos
ninguna semilla en la especie control (S.
biternata), sino que, ademas todos los

individuos obtenidos presentaban
caracteres intermedios entre ambos
progenitores.

Sin embargo, la morfologia de los hibridos

obtenidos no ha podido ser comparada con
el material de origen hibrido del que se
valié Luizet para describir sus numerosos
mestos, pues su herbario —lepositado en
Berlin (B)-- se destruy6 en la Il Guerra
Mundial. Por ello, tampoco hemos podido
considerar la validez de los taxones
denominados “Trisaxifaga” por Luizet,
nombre que hace referencia al supuesto
origen hibrido de ciertas plantas en el que
estarian involucrados 3 progenitores.

Tras dos primaveras de intensas
hibridaciones arlificiales, hemos conseguido
un total de 12 mestos. Ninguno de ellos ha
sido encontrado hasta el presente en la
naturaleza.

Debido a la dificuitad cariofogica del
género, nosotros no hemos analizado el
tipo de apareamientos meydticos de las
generaciones F, obtenidas.

Por el contrario, hemos realizado un
seguimiento de las generaciones hibridas
conseguidas en distintes momentos de su
desarrollo, para obtener la maxima
informacion sobre su viabilidad.
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Seguidamente numeramos los criterios
considerados para evaluar la viabilidad de
los hibridos:

1) Porcentaje de semillas formadas en el
progenitor que ha actuado como receptor de
polen. Los resultados han sido comparados
con el éxito en la formacién de semillas de
algunos taxones polinizados artificialmente.
2) Porcentaje de semillas germinadas de la
generacién F,.

3) Vigor y porcentaje de plantas adultas de
la generacién F, conseguidas después de 1
afo (indice de supervivencia).

4) Porcentaje de polen viable en los
individuos adultos formados de la generacién
F..
5) Porcentaje de semillas formadas de la
generacion F, por autogamia (geitonogamia).
Los resultados han sido comparados con los
obtenidos en la formacion de semilias de la
generacién F,, asi como con los
conseguidos para algunos taxones
polinizados F, artificialmente.

6) Porcentaje de semillas germinadas de la
generacion F,.

A continuacion mostramos los
resultados correspondientes a cada uno de
estos criterios:

6.3.1. Obtencion de las
generaciones (F,)

primeras

En las tabias 6.5 y 6.6 se muestran
los datos que se desprenden de la
obtencién de la primera generacién (F,), es
decir el nimero de capsulas conseguidas y
el porcentaje de semillas en relacién al
niamero de primordios seminales por
capsula. A lo largo de la presente memoria
doctoral, al indicar cualquier cruzamiento
colocamos en primer lugar la especie
receptora de polen y después del simbolo
"x" la especie donadora de polen.

Somos conscientes de que los
datos expuestos en las tablas 6.5 y 6.6 son
indicativos y comparativos en cierta
medida, pues no se efectuaron todos los
cruzamientos posibles, el nimero de flores
utilizadas fue muy diferente segin la
disponibilidad de las mismas en cada
cruzamiento, y ademas en algunos casos
no fueron contabilizadas todas las flores
que se polinizaron.

En la figura 6.1 se muestra un
esquema de los cruzamientos ensayados y
su capacidad de formar semillas
(“crossability") expresada como porcentaje
de semillas formadas en relacién al nimero
de primordios seminales de las cépsulas
obtenidas.
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Tabla 6.5 Primera generacion (F,) de taxones de la misma serje hibridados. Porcentaje de semillas
formadas= n° de semillas totales / n° de primordios seminales totales de las fiores fecundadas x

n® de cédpsulas t medio
obtenidas con de
Téxones hibridados alguna semilla gemillas
{Individuos utilizados de cada taxon) {n" flores por
pelinizadas) cépsula
CRUZAMIENTOS DE TAXONES DE MISMA SERIE - ¥= 13,1
5. babiana 2959PV x S. cuneata 2514PV 9 (34} 4,8
{1 ind. x 1 ind.)
8. cuneata 2514PV x §. babiana 2955PV 13 (18} 36,1
(1 ind, x 1 ind.)
S. Iosae 3169PV x 5. moncayensis 3149PV 14 (19) 28,6
(1 ind. x 1 ind.)
S. moncayensis 3149PV x §. losae 3169pV 15 (25) 14
{1 ind. x 1 ind.)
5. fragilis subsp. paniculata 3146PV x S. camposii 4 (12) 17
subsp. leptophylla 588BML (2 ind. x 1 ind.)
5. camposil subsp. leptophylla 5888ML x S. fragilis 3 (12 3,8
subsp. paniculata 3146PV (1 ind. x 2 ind.)
5. camposili subsp. camposii 28BlPV x S. fragilis subsp. 1 (3) 0,02
paniculata 3146PV (1 ind. x 2 ind.)
5. vayredana 28%5PV x S. moncayefisis 3149pV 18 (29} 13,7
(1 ind. x 1 ind.)
5. moncayensis 3149PV x 5. vayredana 2895PV 12 (30) 2,8
{1 ind. x 1 ind.)
5. camposgii subsp. camposii 2881PV x §. canaliculata 8 (?) 21
2513pV (1 ind. x 1 ind.)
§. canaliculata 2513PV X §. camposil subsp. camposii 4 (?) 28,9
2881PV (1 ind. x 1 ind.)
S. pentadactylis subsp. almanzoriii 2941PV x S. 49 (2) 8,7
pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV (4 ind. x 4
ind.)
5. pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV X S. 55 (?7) 9

pentadactylis subsp. almanzorii 2941PV (4 ind. x 4
ind.)

100.
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n° de $ de
cApsulas semillas
Taxones hibridados obtenidas con formadas
(Individuos utilizados de cada taxon) alguna por
semilla (n° cépsula
flores
polinizadas)
CRUZAMIENTOS DY TAXONES DE DISTINTA SERIE Xx= 6,2
S. pentadactylis subsp. almanzorii 2941PV x 20 () 5
§. cuneata 2894PV (2 ind. x 2 ind,)
&. cuneata 2894PV x S. pentadactylis 8 (?) 5,9
subsp. almanzorii 2941PV (1 ind. x 1 ind.}
§. pentadactylis subsp. willkommiana 2946PV X 6 () 2,9
5. cuneata 2894PV (1 ind. x 1 ind.)
5. cuneata 2894PV x S. pentadactylis subsp. 5 () 8,5
willkommiana 2946PV {1 ind. x 1 ind.)
S. cuneata 2893PV X §. moncayensis 2882PV 11 (7} 9,6

{1 ind. x 1 ind.)

5. moncayensis 2B98PV x S, cuneata 2894PV y
5. moncayensis 28B2PV x &§. cuneata 2893PV 13 () 8,8
(1 ind. x 1 ind. de cada cruzamiento)

5. cuneata 2894PV x S. vayredana 2897PV S (?) 6,7
(1 ind. x 1 ind.)

S. vayredana 2895PV X S. cuneata 2894PV 5 (?) 2,7
(1 ind. x 1 ind.)

CRUZAMIENTOS DE TAXONES DE DISTINTA SUBSECCION %= 4,5

5. biternata 2580PV x S. camposili 1 (9 1

subsp. leptophylla 5888ML (1 ind. x 1 ind.}

5. camposii subsp. leptophylla 5888ML x 4 (9} 8,1
S. biternata 2508PV (1 ind. x 1 ind.)

Tabla 6.6 Primera generacién (F,) de tAxones de distinta serie o subseccién. Porcentaje de semillas

formadas= n° de semillas totales / n° de primordios seminales totales de las flores fecundadas x
100.
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Figura 6.1 Capacidad de cruzamiento (“crossability”) de los taxones estudiados expresada en
porcentaje de semillas totales formadas en relacién al nimero de primordios seminales totales de
las capsulas obtenidas.[ @ taxon de la subseccién Saxifraga, @ taxon de la serie Cerafophyilae

{s.str),y O taxon de la serie Pentadactylis].
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6.3.2. Germinacion de
generaciones (F,)

las primeras

En la tabla 6.7 se muestran los
resultados porcentuales de la germinacién
de semillas de la primera generacién (F,) vy
cuales liegaron a estado adulto, es decir,
aquellas totaimente desarrolladas cuando la
poblacién comenzé a florecer.

Se indujo la germinacion de todas las
semillas el dia 8-XI-1991 a la temperatura
del exterior del Jardin Botanico de Madrid ,
y fueron floreciendo los individuos de las
diferentes descendencias a partir enero de

Por otra parte, todos los individuos
de todos los cruzamientos obtenidos
mostraron un evidente vigor hibrido —si lo
comparamos con los individuos de varias
especies puras que se sembraron al mismo
tiempo—. No obstante, los individuos
obtenidos por cruzamiento entre S. pen.
subsp. wil. y S. pen. subsp. alm. fueron de
aspecto similar al de las especies puras
cultivadas a partir de semilla.

Es de interés senalar que el
porcentaje de plantas aduitas conseguidas
(“indice de supervivencia") de las especies
puras —tras un ano desde su germinacién
a partir de semilla— alcanzé unos valores

1993 de una forma secuencial. superiores al 50% (entre 54% y 100%). En

la tabia 6.7 se refiejan los datos obtenidos
a partir de la germinacion de las semillas
de las primeras generaciones (F,).

n? semillas porcentaje porcentaje
puestas a de de plantas

Cruzamientos realizados germinar germinacidn adultas despues

de un afio

5. pen. subsp. alm. X 298 29% 5%

S. pen. subsp. will.

5. pen. subsp. will. x 438 77% 6%

5. pen. subsp. alm. *

5. pen. subsp. alm. x 199 5% 8%

5. cun.

S, cun. X 5. pen. subsp. alm. 48 77% 23% |

S. pen, subsp. will. x 27 T4% 44%

S. cun.

5. cun. X S. pen. subsp. will, 58 47% 24% ]

8. cun. X 5. mon. 43 65% 51%

5. mon, X S. cun. 109 20% 72%

8. cun. x 5. vay. 47 51% 40%

vay. X S. cun. 12 67% 33%

&. cam. subsp. cam. x 107 88% 60%

S. can. N

S$. can. x S. cam. subsp. cam. 167 70% 54%

5. cam. subsp. lep, x 39 100% 59%

5. bit.

Tabla 6.7 Porcentajes de semillas germinadas y de plantas adultas de primera generacion (F,)
conseguidas a partir de los cruzamientos indicados en ias tablas 6.5 y 6.6. Los porcentajes de
plantas adultas conseguidas ("indice de supervivencia") se hailaron en relacion con el nimero de
semillas puestas a germinar.
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6.3.3. Obtencién de
generaciones (F,)

las segundas

Siguiendo la metodologia de
numerosos autores en cuanto a hibridacion
se refiere (GRANT 1971), hemos calculado
principalmente dos parametros para conocer
la viabilidad de las descendencias de
primera generacién (F,), es decir, el
porcentaje de polen viable y el porcentaje de
semillas formadas de la generacién F, por
autogamia (geitonogamia).

La floracion de los individuos de la
primera generacion (F,) se produjo de 14 a
20 meses después del proceso de
fecundacién de sus respectivos progenitores,
tal y como indicamos a continuacién:

Enero 1993: F, de &. mon. x 8. cun. y S.
cun. x 8. mon.

Febrero 1893: F, de S. cun. x S. pen. subsp.
will., S. pen. subsp. will. x S. cun., 5. cun x
S. pen. subsp. alm., 5. cun. x S, vay. y S.
vay. x S. cun.

Marzo de 1993: F, de S. pen. subsp. alm. x
S. pen. subsp. will. y S. pen. subsp. alm. x
S. cun.

Abril de 1993: F, de 8. cam. subsp. cam. x
S. can. y S. pen. subsp. will. x S. pen.
subsp. alm. y S. pen. subsp. alm. x S. pen.
subsp. will.

Mayo de 1993: F, de S. can. x S. cam.
subsp. cam.

Junio de 1993: F, de 5. cam. subsp. lep. x
S. bit. y S. bit. x S. cam. subsp. lep.

Seguidamente mostramos en las
tablas 6.8, 6.9, 6.10 y 6.11 [os dafos de
viabilidad de la primera generacion (F,)
obtenida a partir de cruzamientos
efectuados entre taxones de la misma
serie. En las tablas 6.12, 6.13, 6.14, 6.15,
6.16, 6.17, 6.18, 6.19 indicamos los
resultados para los individuos de Ja F, que
obtuvimos a partir de cruzamientos de
taxones de distinta serie. En todos los
casos se indica el porcentaje de polen fértil,
tipo de cruzamiento ensayado -autégamo,
albgamo entre individuos de la misma
progenie o retrocruzamientos-, nimero de
fiores polinizadas y numero de cépsulas
con semillas de cada individuo. Por otro
lado, nos enconframos en espera de la
floracion de los individuos de la generacion
F, de algunos cruzamientos de tédxones de
la misma serie, por lo que no se ha podido
realizar un seguimiento completo de todos
los hibridos F, obtenidos.

No hemos obtenido préacticamente
semillas de los cruzamientos efectuados, a
excepcion de S. pentadactylis subsp.
willkommiana x S. pentadactylis subsp.
almanzorii y de S. cuneala x S
pentadactylis subsp. willkommiana, asi
como de sus respectivos cruzamientos
reciprocos.
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Individuo % polen tipoc de ne de flores ne céApsulas

fértil cruzamiento polinizadas con semillas
1 4] Autogamia 4 o
2 5,1 Autogamia 8 0
3 0 Autogamia 25 0
4 0 Autogamia 9 0
5 Q Autogamia 2 ¢
6 0 Auntogamia 13 4]
7 0 Autogamia 2 0
8 2,5 Autogamia 12 0
9 0 Autogamia 2 0
10 N 0 Autogamia I 6 o
11 0 Autogamia 6 0
12 0 Autogamia 5 0
13 0 Autogamia 11 0

Tabla 6.8 Obtencién de la generacién F, del cruzamiento S. camposii subsp. camposii (2881PV)
X 8. canaliculata (2513PV).

Individuo % polen tipo de ne de flores ne cépsulas

fértil cruzamiento pelinizadas con semillas
1 0 Autogamia 24 0
2 0,5 Autogamia 8 0
3 0 Autogamia 16 Q
4 0 Autogamia 1 0
5 0 Autogamia 13 0
6 0 Autogamia 6 0
7 1 Autcgamia 28 4]
8 1,5 Autogamia 8 0
9 0 Autogamia 12 0
10 0 Autogamia 12 0
11 1 Autogamia 5 0
12 4 Autogamia 1 0

Tabla 6.9 Obtencién de la generacién F, del cruzamiento S. canaliculata (2513PV) x 8. camposii
subsp. camposii (2881PV).
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Ipdividuo %t polen tipo de n? da flores n2 cépsulas con
fé6rtil cruzamiento polinizadas semillas
Autogamia 9 4 (4,5%)
Cruce por ind. 5 2 0
Cruce por ind. 3 2 0
1 62,3 Cruce por ind. 6 1 1 (9,2%)
Retrocruzamiento x
S.pen subsp.al 1 1 {5,5%)
Cruce por ind.
reciproco 1 2 2 (17,6%)
2 52,6 Autogamia 2 0
Cruce por ind. 3 3 0
Autogamia 3 2 (5%)
3 74,5 Cruce por ind. 3 2 0
Cruce por ind. 5 2 2 (6,6%)
Cruce por ind. 1 1 1 (19%)
4 52,7 Autogamia 2 0
Cruce por ind. 3 1 [ 4
Retrocruzamientoc
5 72 x S.pen subsp.al 3 3 (7,7%)
Cruce por ind. 1 1 0
I 6 77,5 - - _

Tabla 6.10 Obtencién de la generacién F, y retrocruzamientos de individuos de individuos de la
generacion F, procedentes del cruzamiento S. pentadaclylis subsp. almanzorii (2941FV) x S.
pentadactylis subsp. willkommiana (2946FV). Entre paréntesis () se indica el porcentaje de semillas
producidas por las flores fecundadas en relacidn ai nimero de primordios seminales.

Individuo % polen tipo de ne¢ de flores ne capsulas
fértil J cruzamiento rpolinizadaﬂ con semillas
Autogamia 5 a
Cruce por ind. & 1 0
i 51,5 Cruce por ind. 5 3 4]
Cruce por ind. 6 1 1 {(2,7%)
Retrocruzamiento
X S.pen subsp. alm. 1 0
Autogamia 2 1 (2,9%)
Cruce por ind. 6 1
2 53 Cruce por ind.
reciproco 4 1 0
Cruce por ind.
reciproco 6 1 1 (2,7%)
3 82,5 Cruce por ind.l 2 0
Autogamia 1 0
Retrocruzamiento
4 61,5 X S. pen. subsp. alm, 2 0
Cruce per ind. 1 1 0
Cruce por ind, 2 1 o
Autogamia 5 2 (2,6%)
Cruce por ind. 1 3 0
5 40,3 Cruce por ind. 3 4 2 (16,4%)
cruce por ind. 6 1 0
Cruce por ind.
reciproco 4 2 0
6 20,2 - - -
—I_ -

Tabla 6.11 Obtencién de la generacion F, y retrocruzamientos de individuos de la generacién F,
procedentes del cruzamiento S. pentadactylis subsp. willkommiana (2946PV) x S. pentadactylis

subsp. almanzorii (2941PV). Entre paréntesis () se indica el porcentaje de semillas producidas por
las flores fecundadas en relacién al nimero de primordios seminales.
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Individuo % polen tipo de n¢ de flores n? capsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas

1 0 Autogamia 6 1]

2 0 7 0

Autogamia

Tabla 6.12 Obtencion de la generacion F, del cruzamiento S. pentadactylis subsp. almanzorii
(2941PV) x 5. cuneata (2894PV).

Individuo % polen tipe de ne de flores n? capsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas
1 0 Autogamia 9 0
Cruce por ind.2 2 0
2 2 Autogamia 13 1]

Tabla 6.13 Obtencién de la generacién F, del cruzamiento S. cuneata (2894PV) x 8. pentadactylis

subsp. almanzorii (2941PV).

Individuo % polen tipo de n¢ de flores n? capsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas
1 47,5 Autogamia 2 1 (9,5%)
2 0,4 Autogqgamia 18 0
l_ 3 0,5 Butogamia 4 0

Tabla 6.14 Obtencién de la generacién F, del cruzamiento S. pentadactylis subsp. willkommiana
(2946PV) x S. cuneata (2894PV).
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Individuo % polen tipe de ne de flores ne cépsulas
fértil cruzamiento pelinizadas con semillas
1 21 Autogamia 5 4]
Cruce por ind.5 5 0
2 9,5 Autogamia 5 0
3 2 Autogamia 14 0
4 33 Autogamia 16 1 (7,3%)
5 0 Autogamia 4 0
Cruzamiento por ind.5 5 [¢]
6 1 Autogamia 4 0
7 0 Autogamia 5 0

Tabla 6.15 Obtencion de la

127

generacion F, del cruzamiento de S. cuneata (2894PV) x S.
pentadactylis subsp. willkornmiana (2946PV). Entre paréntesis () se indica el porcentaje de semiilas
producidas por las flores fecundadas en relacién al nimero de primordios seminales.

Individuo % polen tipoc de n? de flores n? céipsulas
fértil cruzamiento pelinizadas con semillas

1 1 Autogamia 5 0
Retrocruzamiento

2 0 X S. cuneata 5 0
Retrocruzamiento

X 8. moncayensis 3 0
Retrocruzamiento

3 0 X 5. cuneata 6 0
Retrocruzamiento

X S. monpcayensis 4 0

Autogamia 3 Q
4 0 Retrocruzamiento

X 5., moncayensis 3 0
Retrocruzamiento

X 8. cuneata 5 0
5 0 Retrocruzamiento

X S. cuneata 4 0
Retrocruzamiento

6 (4] X S. moncayensis 3 0
Retrocruzamiento

X 5. cuneata 2 0

Autogamia

Tabla 6.16 Obtencion de la generacion F, y retrocruzamientos de individuos de la generacién F,
procedentes del cruzamiento S. cuneata (2893PV) x S. moncayensis (2882PV).
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Individuo %t polen tipo de n¢ de flores nf cédpsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas

1 2 Autogamia 4 0

2 8,5 Autogamia i1 0

3 17 Autogamia 7 0

4 Q,5 Autcogamia 15 0

5 0 Autogamia 4 o

6 39 Autogamia 20 0
Retrocruzamiento

7 2 X S. cuneata 4 0

Cruce por ind.ll 7 0

8 0 Rutogamia 5 0

9 1 Cruce por ind.ll 3 0

1

10 4,2 Autogamia 9 0

11 3 Autogamia 6 0

12 14 Autogamia 19 0

13 0 Autogamia 4 0
Retrocruzamiento

X S. cuneata 2 0

Tabla 6.17 Obtencion de la generacion F, y retrocruzamientos de individuos de la generacién F,
procedentes del cruzamiento S. moncayensis (2882PV) x S. cuneata (2893PV).

Individuo % polen tipo de n? de flores ne cépsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas
1 ] Autogamia 3 0
Retrocruzamiento
2 0 X S. moncayensis 6 0
Retrocruzamiento
X 5. cuneata 2 4]
3 0 Autogamia 6 0
4 5 Autogamia 8 4]
5 0 Autogamia 3 0
Autogamia 4 0
Retrocruzamiento
6 2,4 X S. moncayensis 4 0
Retrocruzamiento
X &, cuneata 4 0
7 0 Retrocruzamiento
X &, cuneata 5 0
8 1 Autogamia 3 0
9 11,85 Autogamia 9 0
10 3,2 Autogamia 11 0

Tabla 6.18 Obtencién de la generacién F, y retrocruzamientos de individuos de la generacion F,
praocedentes del cruzamiento S. moncayensis (2898PV) x S. cuneata (2894PV).
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Individuc % polen tipo de ne de flores ne cépsulas
fértil cruzamiento polinizadas con semillas

1 I 0 Autogamia 2 4]

2 5 Autogamia 5 0

3 2,1 Autogamia 13 0

4 4,6 Autogamia 10 0

5 0 Autogamia 9 0

6 0 Autogamia 3 0

Tabla 6.19 Obtenciéon de la generacién F, del cruzamiento S. cuneata (2894P\V) x S. vayredana
(2897PV).

6.3.4. Germinacion de las segundas En las tablas 6.20 y 6.21 mostramos
generaciones (F,) los resultados obtenidos 4 semanas
después de inducir a germinacién las

Durante el mes de noviembre de semillas obtenidas a parlir de los

1993 se indujo la germinacién de las
semillas de la generaciéon F, de algunos
cruzamientos, las cuales soportaron en el
exterior del Jardin Botanico unas
temperaturas similares (T° media de las
maximas= 20 y T* media de las minimas=
13) a las que soportaran las semillas
germinadas en noviembre de 1991 (véase el
apartado 5.2.7. del capitulo 5).

cruzamientos entre S. pentadaclylis subsp.
willkommiana y S. pentadactylis subsp.
almanzorii, y su reciproco. Asimismo, en
las tablas 6.22 y 6.23 indicamos los
resultados de germinacién obtenidos en las
mismas condiciones para los cruzamientos
S. cuneata x S. pentadactylis subsp.
willkommiana, y su reciproco.

n’ de semillas puestas a

Tipo de cruzamiento

n’ de semillas germinadas

germinar {porcentaje de
germinaciodn)
Ind. 5 x ind. 3 20 18 (90%)

Tabla 6.20 Germinacién de las semillas de la F, obtenidas a partir de los cruzamientos entre
individuos hibridos de la misma progenie (F,) del cruzamiento S. pentadactylis subsp. willkommiana

x S. pentadactylis subsp. almanzorii. [Ind.: individuo utilizado de la primera generacién (F,), véase
la tabla 6.11].
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] n’ de semillas puestas n° de semillas
Tipo de cruzamiento a germinar germinadas
(porcentaje de
germinacién)
Ind. 3 x ind. 1 21 20 (95%)
Ind. 3 x ind. 5 10 3 (90%)
Ind. 2 x ind. reciproco 3 26 25 {(96%)
Autogamia del ind. 3 5 5 (100%)
Autogamia del ind. 1 15 15 (100%)
Tabla 6.21 Germinacion de las semillas de la F, obtenidas a partir de los cruzamientos entre

individuos hibridos de la misma progenie (F,) del cruzamiento S. pentadactylis subsp. almanzorii x

S. pentadactylis subsp. willkommiana. [ind.. individuo utilizado de la primera generacion (F,), véase
tabla 6.10].

Tipo de cruzamiento n° de semillas puestas a

n° de semillas germinadas
germinar

(porcentaje de
germinacién)

Autogamia del ind. 4 14 12 (86%)

Tabla 6.22 Germinacion de las semillas de la F, obtenidas a partir de los cruzamientos entre
individuos hibridos de la misma progenie (F,) del cruzamiento S. cuneata x S. pentadaciylis subsp.
willkommiana. [Ind.: individuo utilizado de la primera generacién (F,), véase la tabla 6.15).

n° de semillas puestas a n® de semillas germinadas

Tipo de cruzamiento germinar (porcentaje de
germinacién)
Autogamia del ind. 1 20 16 (80%)

Tabla 6.23 Germinacioén de las semillas de la F, obtenidas a partir de los cruzamientos entre
individuos hibridos de la misma progenie (F,) del cruzamiento S. pentadactylis subsp. willkommiana
X S. cuneata. [Ind.: individuo utilizado de la primera generacioén (F,), véase la tabla 6.14].

6.4. DISCUSION en relacién al nimero de flores hibridadas

(WELLS 1979: 324). Sin embargo, en las

6.4.1. Obtencién de las primeras plantas que poseen un ndmero de

generaciones (F,) y su germinacién

Unc de los criterios que se han
utiizado clasicamente para valorar la
viabilidad de la generacibn F, ha sido
contabilizar el nimero de frutos conseguidos

primordios seminales por flor muy elevado
—en nuestro caso entre 100 y 200 por
término medio—~ parece mas interesante
valorar el porcentaje de semillas
conseguidas en relacién al namero de
primordios seminales. De esta forma se
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valora asi con mayor precision la viabilidad
de cualquier cruzamiento. En efecto, no
pueden considerarse resultados semejantes
ia obtencién de una capsula con 1 semilla
frente a otra con 100, como de hecho se
deduce de nuestros datos, por los que los
resultados del nimero de cépsulas no son
proporcionales a los del nimero de semillas
formadas en relacién a los bvulos (véase la
tabla 6.5).

Hubiera sido recomendable comparar
ambos métodos para todos los
cruzamientos, pero nosotros Unicamente lo
hemos hecho para varios cruzamientos de
tAxones de la misma serie.

En este contexio cabe indicarse que
los porcentajes de semillas formadas
mediante polinizacion artificial son muy
inferiores a los observados en material
polinizado en el campo (véase el apartado
5.4.3. del capitulo 5).

Estadisticamente es arriesgado
comparar los resultados globales de los
cruzamientos de tdxones de la misma serie
(tabla 6.5) con los conseguidos de taxones
de distinta serie (labla 6.6}, debido al bajo y
desigual namero de flores polinizadas en
cada cruzamiento. No obstante, el mayor
porcentaje global de semillas en relacién al
nomero de primordios seminales en el
primer caso (13,1%), frente al segundo
(6,49%), pudiera indicarnos que globalmente
el grado de interfertilidad esta directamente
relacionado con el parentesco.

Por otro lado, dichos porcentajes de
produccion de semillas son similares a los
obtenidos por cruzamientos artificiales
intraespecificos (véase la tabla 5.5 del
capitulo 5).

El caso de la hibridacién de S.
pentadactylis subsp. almanzorii 'y S.
pentadactylis subsp. willkommiana pudiera
constituir una situacién especial. Al haber
conseguido un numero suficientemente
elevado de polinizaciones de flores —que
dieron como resultados 49 y 55 capsulas
para los cruzamientos directos y reciprocos—
y obtener porcentajes muy bajos de semillas

(8,7% y 9%), podemos interpretar que
existen basrreras importantes para la
formacién de fa generacién F,.

Desgraciadamente, soio
disponemos de ciertos porcentajes de
germinacién de semillas de individuos
hibridos de la generacién F, (véase la tabla
6.7), que ademéas alcanzarcn el estado
adulto después de un afno ("indice de
supervivencia“), pues no ha dado tiempo a
que creciesen los obtenidos el ano pasado.
No obstante, hemos obtenido un buen
nimero de porcentajes para diferentes
cruzamientos interespecificos que indica un
elevado nimero de individuos que alcanzan
el estado adulto -los cuales muestran un
manifiesto vigor hibrido-. En cambio, en el
cruzamiento entre las dos subespecies de
S. pentadactyfis mencionadas
anteriormente, asi como para el
cruzamiento 8. pentadactylis subsp.
almanzorii x 8. cuneata, se han obienido
porcentajes muy bajos y unos individuos
algo debilitados.

Sin embargo, en la mayor parte de
las publicaciones referentes a la hibridacion
y viabilidad de las sucesivas generaciones,
se omite la informacidn sobre la
supervivencia de las sucesivas
descendencias, que en nuestro casc es
imprescindible.

En definitiva, hemos obtenido
interesantes resultados particulares que se
pueden extraer de los cruzamientos
efectuados:

1} Se consiguié buenos resultados en el
cruzamiento de dos taxones de distinta
subseccion, a saber, entre S. camposii
subsp. leptophylia (subseccién
Triplinervium) y S. biternata (subseccién
Saxifraga); este cruzamiento arroj6é los
valores mas altos tanto en porcentaje de
germinacion (100%) como de supervivencia
(casi el 60%). 2) Otro cruzamiento que
proporcion6 también un elevado nimero de
individuos adultos de la generacion F, fue
entre S. camposii subsp. camposii y S.
canaliculta-ambas pertenecientes a la serie
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Pentadaclylis-; ambas especies son muy
afines pero presentan un gran aistamiento
geogréfico. 3) Las dificultades de S.
pentadactylis subsp. almanzorii en formar
descencia hibrida con S. pentadactylis
subsp. willkommiana, y viceversa, nos
sugiere que existe un importante pero
incompleto aislamiento genético a partir de
una situacién simpatrica. Dichas dificultades
de hibridacién parecen afectar
fundamentalmente al nivel de supervivencia,
pues menos del 6% de semillas alcanzan el
estado de plantas adultas. 4) Algo similar
ocurre en el cruzamiento S. pentadactylis
subsp. almanzorii (serie Pentadactylis) x S.
cuneata (serie Cerafophyllae s.str), y su
reciproco —aunque el porcentaje aumenta en
cierta medida (8% y 23%,
respectivamente)—; no obstante parece méas
dificil dar una interpretacion valida para este
caso.

En resumen, el comportamiento
observado durante la obtencién de hibridos,
tanio por la elevada viabilidad de sus
semillas como de individuos que ademas
florecieron, indican la enorme facilidad con la
que hibridan las especies del género
Saxifraga. Dicho resultado es conocido
desde antiguo por el alto namero de hibridos
encontrados en la naturaleza, algunos de los
cuales proceden de progenitores de grupos
muy alejados.

Si comparamos nuestros resultados
con los de otros autores, observaremos que
son muy diferentes, tanto para hibridaciones
de especies de Saxifraga de otros grupos
como para algin otro género de
Saxifragaceae. Tal es el caso de las
hibridaciones realizadas por
MARSDEN-JONES & TURRILL (1930,
1934) entre 8. granulata (subseccion
Saxifraga) y S. rosacea (subseccion
Triplinervium). Dichos autores obtuvieron
numerosos individuos pertenecientes a
diferentes combinaciones hibridas —unos 973
de las generaciones F, y F, segin la
publicacién de 1930, y 4068 de las

generaciones F,, F, y retrocruzamientos,
segln ia publicacién de 1934—. M4s tarde,
MARSDEN-JONES & TURRILL (1955)
consiguieron también descendencia en la
hibridacién de S. rosacea, S. cespitosay S.
hypnoides, si bien las semillas no se
intentaron germinar, aunque segun ellos
"parecian ser buenas". Asimismo, el trabajo
realizado por MARSDEN-JONES &
TURRIL (1934) fue apoyado
cariolbgicamente por los estudios de PHILP
(1934). Este dltimo autor hizo un
seguimiento cariolégico de ambos
progenitores (S. granulata y S. rosacea),
asi como de las generaciones hibridas F, y
F, (5. x potternensis), otorgandoles
diferentes niveles de ploidia.

Por otro lado, WELLS (1979: 323)
obtuvo unas elevadas viabilidades de
semillas e individuos hibridos del género
Heuchera -préxima al 100%-, tanto para
taxones de la misma subseccién de
Heuchera, como para especies de dos
subsecciones diferentes. No obstante, no
se obtuvo descendencia fértil entre taxones
de ofras subsecciones.

El porcentaje de semillas que
nosofros conseguimos germinar de la
generaciéon F, se sitio entre 30% y 100%,
mientras que WELLS (1979: 325) obtuvo
porcentajes de germinacién proximos a
100% para todos los cruzamientos
exitosos. La viabilidad media del polen que
calculamos para los 75 individuos de la F,
generalmente fluctué entre 0% y 21%, si
exceptuamos la obtenida para 3 individuos,
dos de los cuales dieron semillas viables
fras su autogamia. Dichos porcentajes son
muy inferiores a los obtenidos para
diversos progenitores (véase la tabla 5.5
del capitulo 5), y claramente inferiores al
75% de los hibridos obtenidos por (1979:
326).

6.4.2. Obtencién de las segundas
generaciones (F,) y su germinacion

En primer lugar, debemos indicar
que el método de tincién doble utilizado
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para estimar la viabilidad de polen
(ALEXANDER 1980) parece adecuado, pues
los porcentajes mas elevados han
correspondido aproximadamente con los de
los progenitores de las generaciones F,
viables (ver apartado 6.3.4.).

Los resultados de la viabilidad del
polen expuestos en las tablas del apartado
6.3.3. indican una viabilidad de los 75
hibridos interespecificos obtenidos bastante
baja, pues no se sobrepasé el 21%, excepto
en 3 individuos. Precisamente dos individuos
de los 3 indicados formaron descendencia F,
viable (véanse tablas 6.14 y 6.15).

Por otro lado, de los 10 tipos de
hibridos interespecificos que florecieron tan
solo obtuvimos dos cépsulas de las 562
flores autopolinizadas por geitonogamia y 98
retrocruzadas o polinizadas por otros
individuos de la misma progenie. Una de
esas capsulas procedié de la
autopolinizacién de una flor del hibrido S.
cuneata 2894PV x S. pentadactylis subsp.
willkommiana 2846PV, y oftra de su
cruzamiento reciproco. Dichas céapsulas
poseian 230 primordios seminales de los
que 14 llegaron a formar semilias, en el
primer caso (20 semillas/210 primordios
seminales en €l cruzamiento reciproco). Por
tanto, dichos datos nos dan un indice de
viabilidad bastante abajo, o cual ya se intuia
por la ausencia de introgresidon de las
numerosas especies que hibridan de forma
natural en casi todas las localidades
conocidas.

Los cruzamientos encaminados a
obtener la generacién F, del hibrido entre S.
pentadaclyfis subsp. almanzorii y S.
pentadactylis subsp. willkommiana parecen
sugerir un restablecimiento de la viabilidad
de los hibridos a partir de esta generacion.
Se realizaron cruzamientos sobre 72 flores,
de las cuales 24 dieron semillas, para las
que obtuvimos unos valores del 2,6% al 19%
de semillas en relacion al nimero de
primordios seminales. Es decir, se trata de
unos resultados bastante similares a los
resultados medios encontrados para la
generacion F; de taxones de la misma serie

(13,1%) (véase la tabla 6.5), e incluso muy
semejantes a los obtenidos por polinizacion
artificial para ciertas especies progenitoras
(del 5% al 18,4%) (véase la tabla 5.6 del
capitulo 5). La situacién seria anéloga a la
del hibrido entre S. cuneata y S.
pentadactylis subsp. willkommiana, en el
sentido de que los dnicos hibridos
aparentemente viables a nivel de Ila
generacién F, son precisamente los que
registraron unos porcentajes mas bajos de
supervivencia en la F,.

Finalmente, podemos afirmar que
los resultados globales concuerdan
aproximadamente con las observaciones de
campo realizadas por diversos autores. El
numero de hibridos naturales descritos con
participacion de especies de la serie
Ceratophyliae (s.l.) es de 39, lo cual puede
ser un buen reflejo de la facilidad de
obtencion de hibridos F,. Sin embargo, no
se conoce mas que una zona de
hibridacion, la del puerto de Somiedo
(Asturias) (véase WEBB 1987: 249;
VARGAS 1990: 284), lo cual seria reflejo
de que el intercambio génico no va més
alld de la F, en la mayor parte de los
casos. En efecto, la escasa introgresion
queda parcialmente explicada por el bajo
porcentaje de viabilidad del polen
conseguido en los individuos de Ia
generacién hibrida F, interespecifica, asi
como por la practicamente nula obtencién
de semillas que proporcionasen la
generacién F,. El caso de la hibridacién de
las dos subespecies de 8. pentadactylis
nos sugiere, una vez mas, que las barreras
genéticas son facilmente saivables una vez
superada la generacién F,.

Una situacién similar encontrd
WELLS (1979: 325, 328) en Heuchera. La
fuerte autoincompatibilidad en la
generacion F, no impidi¢ que Ila
germinacion de las pocas semillas
formadas fuese muy elevada.

En cambio, MARSDEN-JONES &
TURRILL (1955: 193) indican enjambres de
hibridos para dos especies de otras series
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taxonémicas (S. cespitosay S. rosacea) en
ciertas localidades inglesas.

Por otro lado, los porcentajes de la
germinacién de semillas de la generacion F,,
obtenidas a partir tanto del cruzamiento S.
pentadactylis subsp. willkommiana x 8.
pentadaclylis subsp. almanzorii como del
cruzamiento reciproco, son proximos al
100%, e incluso similares 0 mejores a los
conseguidos para varias especies
progenitoras (véanse las tablas 5.7,5.?2 y 5.7
del capitulo 5). Por tanto, no existen
dificuitades en la germinacién de las semillas
pertenecientes a las escasas plantas de la

generacibn F, que han conseguido
desarroliarse y florecer.
6.5. CONCLUSIONES
1 Se pueden conseguir artificiaimente

individuos hibridos tanto a partir de especies
muy préximas, como de especies de distinta
subseccién.

2 Los porcentajes de semillas formadas
a partir de cruzamientos interespecificos
artificiales no difieren mucho de aquellos
obtenidos a partir de cruzamientos
intraespecificos artificiales.

3 Los porcentajes de germinaciéon de
semillas de la generaci6én F, de hibridos
interespecificos son elevados, y no muy
inferiores a los de los progenitores
estudiados.

4 El “indice de supervivencia" de los
hibridos interespecificos, un ano después
de su germinacién en condiciones de
invernadero, es bastante elevado
—generalmente fluct6 entre 25% y 70%. Sin
embargo, los bajos porcentajes de
viabilidad del polen de los hibridos
interespecificos de la generacién F, —junto
a la practicamente nula obtencién de
semillas de la generaciébn F,— parecen
indicar la existencia de fuertes barreras de
aislamiento postzigético, aun cuando los
hibridos muestren un manifiesto vigor
vegetativo.
6 Sin embargo, el “indice de
supervivencia" de los hibridos entre las dos
subespecies de S. pentadaclylis, asi como
de S. pentadactyiis subsp. almanzorii x S.
cuneata, no sobrepasé el 8%, lo cual indica
una fuerte barrera a nivel de desarrollo.
Paradéjicamente, a pesar del bajo
indice de supervivencia de la generacion F,
hibrida entre ambas subespecies de S.
pentadaclylis, si se consiguieron elevados
porcentajes de semillas viables de la
generacién F,. Por tanto, parece ser que
las barreras de viabilidad son salvables por
medio de ciertos individuos hibridos.
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7.1. ANTECEDENTES Y OBJETIVOS ubicacion taxonémica en tratamientos
previos.
7.1.1. Estudios previos
7.1.2. Obijetivos basicos
No son pocos los autores que se han
ocupado del género Saxifraga, y en concreto de Los objetivos basicos que nos

la serie Ceratophyllae (s.l), ni tampoco han
coincidido siempre en el tratamiento taxondmico
del grupo. De todos ellos, caben destacarse los
trabajos de WILLKOMM (1874), LUIZET (1931),
ENGLER (1872), ENGLER & IRMSCHER
(1916), WEBB (1964, 1987b, 1993) vy
FERNANDEZ ARECES & AL. (1993). En el
apartado de discusién correspondiente a cada
uno de los taxones comentamos su status o

marcamos inicialmente fueron encaminados
a delimitar taxonémicamente las saxifragas
de la serie Ceratophyllae (s.l.), tomando
como punto de partida la clasificacién de
WEBB (1987b: 228-230), la cual coincidié
en el tiempo con la iniciacién de la presente
memoria doctoral. Sin embargo, ello supuso
tomar como hipdtesis de trabajo una
clasificacion parcial —que incluia Gnicamente
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las especies europeas—, que completamos con
la monografia de ENGLER & IRMSCHER
(1816: 318-337) para trabajar con un grupo
naturat.

7.2. MATERIALES Y METODOS

Para cada taxon -especie o subespecie—
damos la siguiente informacion:

Primeramente, se muestra el nombre
aceptado segin los criterios del Cédigo
Internacional de Nomenclatura Boténica
(GREUTER & AL. 1988), seguido de la autoria
—abreviatura segun BRUMMITT & POWELL
(1992)— y lugar de publicacion -segun las
abreviaturas de revistas y obras auténomas
adoptadas en el BPH/S (BRIDSON & SMITH
1991) y la Flora iberica [CASTROVIEJO & AL.
(eds.) 1993].

A continuacion, se aportan los sindénimos
que hemos podido recopilar, precedidos de los
siguientes simbolos nomenclaturales: " — " para
los nombres ilegitimos, o para usos en
discordancia con el tipo, " = “ para los
sin6bnimos heterotipicos y " = " para los
sinénimos homotipicos.

Siguen 3 apartados: Indicacién locotipica,
donde se transcribe literaimente la parte del
protdélogo que se refiere a la localidad o
localidades del material tipo; iconografia, donde
se da la referencia bibliografica de los icones
que existen del taxon en cuestion; Material tipo,
donde se franscribe la etiqueta del material tipo,
y se indica el herbario donde esta depositado
dicho material —si se ha tenido la oportunidad
de estudiarlo se senala con el simbolo de
admiraciéon (!)— y si estd publicada su

i

tipificacién.
En el apartado de Descripcién se ha
utilizado como referencia basica sobre

terminologia el diccionaric de FONT QUER
(1953). Debido a la gran importancia de los
caracteres de las hojas, se ilustra mediante una
fotografia la variabilidad foliar de cada taxon
observada en el material estudiado. Las hojas
se han ordenado de forma secuencial, de
manera que las hojas situadas a la izquierda y
arriba presentan mayor grado de division que
las que se encuentran abajo y a la derecha.

En el apartado de Distribucién se
describe el &rea del taxon en cuestién
deducida de! material estudiado. Ademas,
para los taxones ibéricos se aporta un
mapa de distribuciébn' en el que se han
empleado puntos que representan
cuadriculas de 10 km de lado segin la
proyeccion UTM; cuando el autor de la
recoleccion no especifica en las etiquetas
las coordenadas de proyeccién UTM,
nosotros intentamos localizarlas, y si se
consiguit lo indicamos con un guién delante
de la misma. Ademas, se da la referencia
de cualquier mapa de distribucién publicado
con anterioridad. Para las especies no
ibéricas aportamos un mapa con un
sombreado que se corresponde con la
distribucién aproximada de cada taxon, o
bien puntos que indican localidades cuando
la distribucion es muy restringida. En el
apartado Habitat, resumimos caracteristicas
ecolégicas de los lugares en donde crece.

Por ditimo, en Material estudiado,
transcribimos las etiquetas del material
identificado de los herbarios ARAN, B, BC,
BM, COIl, FCO, G, JACA, K, LEB, M, MA,
MACB, MADJ, MAF, O, P, SALA, SEV.
Hemos reordenado la informacién existente
en las etiquetas de la siguiente forma: pais
—en las especies no espanolas— o provincia
—en las especies espafiolas—, localidad,
UTM, altitud, habitat, recolector, fecha de
recoleccién, numeracion del recolector,
numeracion del herbaric donde esta
depositado el material en la actualidad y
enire paréntesis el herbario de origen del
material.

La discusién taxondémica para cada
taxon se ha incluido al final de los
apartados mencionados.

De forma generalizada hemos admitido
tan solo el rango infraespecifico de
subespecie, renunciando a darles
reconocimiento taxonémico a poblaciones
con tendencias de variacibn que no
supusieran un proceso avanzado de
especiacion.

' Los mapas de la Fenlnsula lbérica han sido

confeccionados con la colaboracién de Roberto
Gamarra.
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7.3. RESULTADOS Y DISCUSION

La clave de identificacién de los taxones estudiados en la presente memoria doctoral sigue el
tratamiento taxondmico propuesto por nosotros para las especies de la serie Ceratophyilae (s.1.).

CLAVE DE IDENTIFICACION DE TAXONES

1. Rosetas con un tallo florifero terminal ... ................. [serie Pentadactylis]. . . 2
—~ Rosetas con uno o varios tallos floriferos axilares ... ....... [serie Ceratophyllael. . . 19

serie Pentadactylis

2. Plantas glabras . ... ... . e e 3
- Plantas con pelos, al menos en el pedicelo, céliz y base del peciolo . .............. 11
3. Segmentos foliares con el dpice acuminado ... ........ . ... .. o .. 4
— Segmentos foliares con el dpice obtusooagudo . ........ ... .. .. ... .. ... ... 6
4. Segmento foliar central linear (de 3 a 6 veces mas largo que ancho) ... 1. S, canaliculata
~ Segmento foliar central linear—lanceolado o lanceolado (de 2 a 3 veces mas largo que

ancho) . .. e e ....5
5. Lamina foliar con el contorno de flabelado a cuneado—flabelado, y bruscamente estrechada en

elpeciolo . . ... ... .. L 2. S. camposii subsp. leptophylia
~ Laémina foliar con el contorno de cuneado—flabelado a cuneado, y progresivamente

estrechadaenelpeciolo ... ... .......... ... ...... 3. S. camposii subsp. camposii
6. Segmentos foliares SiN SUICO .. . .. ... .. . RN £

— Segmentos foliares con un fino surco sobre el nervio central

7. Lamina foliar de contorno entre circular y flabelado, con los segmentos de lineares a
linear—elipticos y con el 4pice agudo . .................. 4. S. fragilis subsp. fragilis
— Lamina foliar de contorno entre flabelado y cuneado-flabelade, con segmentos de
linear—elipticos a obovados y con el apice obtuso . ... .. 5. S. fragilis subsp. paniculata

8. Peciolo 3—4 veces mas ancho que el segmento central de la hoja; semillas con micropapilas
y macropapilas (observablesa 20 aumentos) ... ........ ... . ... ...... 6. S. losae

— Peciolo de algo méas estrecho a 2 veces més ancho que el segmento central de la hoja;
semillas solo con micropapilas

©

Fiores con pétalos de obovados a linear—obovados, blancos . . . .. ................ 10
— Flores con pétalos de linear—obovados a lineares, verde—amarillentos . . .. .............

.................................. ... 11. S. pentadactylis subsp. almanzorii
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10. Hoja inferior del tallo florifero dividida en 1-3(S) segmentos ........................

................................ ... 10. 8. pentadactylis subsp. willkommiana
— Hoja inferior del tallo florifero dividida en (3)5segmentos . .........................

................................. ... 9. S. pentadactylis subsp. pentadactylis

11. Plantas pubescentes, con tricomas largos (numerosos formados por mas de 6 células);
pélalos mayores de 7 mm . . . .. ... L 12

— Plantas pubérulas, con tricomas cortos (formados por menos de 4 células); pétalos menores
de 7 MM 17

12. Peciolo con un surco longitudinal acanalado; pétalos blancos con nervios oscuros . . . . . . ..
..................................................... 18. S. geranioides

13. Hojas, al menos las de las rosetas primaverales, con el apice de los segmentos acuminado o
ApICUlAdO . .. e 14

— Hojas con el apice de los segmentos obtuso o agudo

14. Pétalos generaimente mayores de 10 mm; semillas solo con micropapilas . ... ..........

...................................................... 16. S. cervicornis
— Pétalos generalmente menores de 10 mm; semillas con micropapilas y largas macropapilas
(observables a20 aumentos) .. ........ ... .. ... ... L ... 17. S. prostii

15. Hojas palmatipartidas, lamina abruptamente estrechada en el peciolo . 15, S. demnatensis
— Hojas palmatifidas, ldmina progresivamente estrechada enelpeciclo ... ...... ... .. 16

16. Hojas algo coriaceas, segmentos foliares con tricomas de mas de 4 células; pétalos

generalmente menores de 10 mm .. ........... ... ... 14. S. kitaibelii
— Hojas de consistencia blanda, segmentos foliares con tricomas de menos de 4 células;
pétalos generalmente mayoresde 10mm . .................... 13. 5. pedemontana

17. Segmentos foliares de elipticos a linear—elipticos, con el apice agudo y generalmente sin

BUICOS & ot it ittt e e e e e e e e e 8. S. vayredana
— Segmentos foliares de linear—elipticos a lineares, con el apice de obtuso a subagudo y
con un surco fino sobre el nerviocentral . ... ... .. ... .. i il 18

18. Lamina foliar generalmente mayor de 10 mm de anchura y con el segmento central mayor de

6 mm de longitud; semillas con micropapilas y macropapilas . ....... 7. S. moncayensis
— Lamina foliar generalmente menor de 5 mm de anchura y con el segmento central menor de
3 mm de longitud; semillas solo con micropapilas . .. ................. 12. S. intricata

serie Ceratophyllae
19. Planta densamente pubescente . . . ........ ... ... o 19. S. babiana
— Plantaglabraosubglabra .. ... .. ... .. 20

20. Segmentos foliares de linear—elipticos a linear-triangulares, con el &pice acuminado

....................................................... 20. 8. trifurcala
—  Segmentos foliares de elipticos a triangulares, con el apice agudo 0 mucronado . ... .. 21
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21. Hojas de contorno entre flabelado y circular, divididas en mas de 9 segmentos; pedicelos y

sépalos con tricomas glanduliferos . ......

.................... 23. 8. maderensis

— Hojas de contorno entre cuneado y cuneado—flabelado, divididas generalmente en menos de

9 segmentos; pedicelos y sépalos glabros

22. Segmentos foliares con el 4pice mucronado

- Segmentos foliares con el 4pice agudo

SERIE PENTADACTYLIS
P.VARGAS

(LAZARO)

Descripcion:

Plantas laxa o densamente cespitosas, pelosas
o glabras, con surcos foliares (acanalados o
finos) o sin ellos, segmentos foliares con apice
de acuminado a obtuso, lamina de contorno
entre cuneado y semicircular, con tallos
floriferos terminales, fiores generalmente
blancas y semillas con ornamentacién
compuesta por micro y macropapiias o
Unicamente por micropapiias.

Distribucion: sistemas montafosos, sierras y
barrancos de la Peninsula Ibérica —a excepcion
del cuadrante suroccidental y del territorio
portugués—, Corbiéres, Atlas marroqui, Alpes
maritimos, Cévennes, Corcega, Cerdena,
Cérpatos, Balcanes y puntos de Macedonia.

DISCUSION

Debido fundamentalmente al tipo de
crecimiento de los tallos floriferos, hemos
distinguido (VARGAS 1991) dos series no
reflejadas en la revision de WEBB (1987b: 229),
quien incluyé las especies de ambas series
dentro de la serie Ceratophyllae. Ya LUIZET
(1913: 274) segreg6é un grupo que denominé
“Terminalifoliae" por presentar rosetas
Unicamente con hojas en su extremo —término
que caracterizaria a las especies de la serie
Ceratophyliae s.str.— y denominé

"Terminaliflorae" a las especies de la
antigua seccidén Dactyloides, con
crecimiento terminal de los tallos floriferos
—término que caracteriza a las especies de
la serie Pentadactylis—. Sin embargo, dicho
autor (LUIZET 1913: 281) incluyé un mayor
numero de especies en este grupo
"Terminalifiorae" de ias que nosotros hemos
considerado en la serie Pentadactylis —al
seguir las delimitaciones taxonoémicas de las
monografias de ENGLER & IRMSCHER
(1916) y WEBB (1987b)—: "5. hypnoides, S.
aquatica, 5. moschala, S. pedemontana, 5.
pedatifida, S. confusa, S. lamofttei, S.
geranioides, S. corbariensis, S. exarala, S.
pubescens, S. intricata, S. nervosa, S.
pentadactylis, S. iratiana, 5. prostiana, S.
fastigiata, S. hariolii’~. Ahora bien, ya que
este tipo de crecimiento es el mas comudn
dentro del género —y presumiblemente el
mas primitivo— no parece légico considerar
que todas estas especies formen un grupo
natural. Por otro lado, en contra de lo
propuesto por WEBB (1987b: 229), algunos
de estos tdxones (S. exarata, S. pubescens,
S. iratiana, S. hariotify son realmente afines
a los que hemos considerado a priori como
grupo de estudio en la presente memoria
doctoral, tal y como parecen indicar

importantes caracteres morfolégicos vy
cariol6gicos.
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1. S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engl.,
Monogr. Gatt. Saxifr.: 169 (1872)

= S. trifurcata Schrader subsp. canaliculata
(Boiss. & Reuter ex Engl.) Pau in Actas Soc.
Esp. Hist. Nat. 28: 42 (1899) = S. paniculata
Cav. var. canaliculata (Boiss. & Reuter ex Engl.)
Céamara in Anales Estac. Exp. Aula Dei 3(3—4):
299 (1955)

= 8. canaliculata var. gracilis Luizet in Bull.
Soc. Bot. Fr. 64: 107 (1917)

= S. canaliculata forma vulgaris Luizet in
Bull. Soc. Bot. Fr. 64: 107 (1917)

= 8, canaliculata forma major Luizet in Bull.
Soc. Bot. Fr. 64; 107 (1917)

= S. canaliculata forma minor Luizet in Bull.
Soc. Bot. Fr. 64: 107 (1917)

='S. canaliculata forma laxa Luizet in Bull.
Soc. Bot. Fr. 64: 107 (1917)

= 8. camposii var. leptophyila Willk., pro
parte, in Willk. & Lange, Prodr. Fl. Hispan. 3:
113 (1874)

Indicacion locotipica: "Rochers au Pic de las
Corvas, prés la Combento de Arvas, Prov. de
Ledn".

Iconografia: LERESCHE & LEVIER (188t,
l&mina 3); WILLKOMM (1881-1885, lamina 32);
ENGLER & IRMSCHER (1916, figura 75);
FERNANDEZ ARECES (1990, lamina 9).

Material tipo: “10 juillet. E.Bourgeau 2647", G
(lectétipo e isolectotipo !); lectotipificacion
propuesta por WEBB & GORNALL (1989: 220).

Descripcién: Planta laxamente cespitosa,
glabra, viscosa, con numerosas glandulas
inmersas que le confieren olor balsamifero en
verano, en ocasiones con tallos y hojas algo
rojizos. Hojas de (9)13-17(30) x (4)6-8(15)
mm, con lamina facilmente distinguible del
peciolo, con méargenes engrosados, coriaceas,
que al envejecer tornan a marrén con rapidez.
Lamina de contorno flabelado, con 3-5(9)
segmentos, lineares, con frecuencia de seccion
cilindrica, acuminados y con un surco
longitudinal acanalado; segmento central de
(3)4—-6(9) mm de longitud y 0,5-1(1,5) mm de
anchura en su parte media, generalimente

indiviso; los laterales bifidos. Peciolo de
aproximadamente 1 mm de anchura en su
parte media, con frecuencia de seccién
cilindrica, con un surco acanalado
longitudinal originado por engrosamiento de
los mérgenes hacia el haz, de igual longitud
o algo mayor que la lamina. Tallos
floriferos de hasta 30 cm, terminales,
erectos. Pie de la inflorescencia de longitud
2-3 veces la de la inflorescencia, con 2—4
hojas indivisas o divididas en 3(5)
segmentos. Inflorescencia en panicula
ovoidal o corimbiforme, compuesta por
(5)8—13(18) flores; bracteas indivisas o
divididas en 3 segmentos. Flores con
hipanto y caliz provistos de algunas
glandulas sésiles. Sépalos de (2)3—4 mm de
longitud, linear-iriangulares, atenuados con
un apiculo. Pétalos de (4)6-8(10) x
(1)2—4(5) mm, obovados u obovados
espatulados, blancos. Capsula globosa —en
ocasiones ovoidal-. Semillas de 0,55-0,8 x
0,25-0,4 mm, con ornamentacién
compuesta por micropapilas
homogéneamente distribuidas y largas
macropapilas  distribuidas con mayor
profusién en la zona distal.

Distribucién: endemismo de la Cordillera
Cantabrica, distribuido principalmente en su
vertiente sur. El primer mapa de distribucién
fue aportado por FERNANDEZ ARECES &
AL. (1991: 1585).

Habitat: roquedos calizos entre 1000-2000
m, aunque también ha sido encontrada en
fisuras de cuarcitas.

Material estudiado:

ASTURIAS: Covadonga, subiende a Pefha Santa,
—30TUN48, Cuatrecasas, 25-VII-1928, 2161, MAF
51388. Peina Ubifa, -30TTNS56, base caliza,
S.Castroviejo, 8-VII--1974, MA 323642. Picos de
Europa, Vega Redonda, -30TUN38, E.Guinea,
24-V|-1952, 1544/64, MA 166236. Torrrestio,
29TQH4270, 1300 m, fisuras de cuarcitas, Luceiio &
Vargas, 27-W1-1988, 2575PV, MA. Lagos de
Saliencia, 29TQH3570, 1900 m, fisuras de calizas,
Lucefio & Vargas, 26-VII-1988, 2561PV, MA, ibidem,
en taludes, 26-VI1I-1988, 2564PYV, MA.
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Distribucion de S. canaliculata Boiss. & Reuter ex Engl. segin el material estudiado.
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Puerto de Somiedo, La Peral, 29TQH2468, 1400 m, fisuras
de calizas, Aedo, Lucefic & Vargas, 12-VI-1988, 2530PV,
MA; fdem, 2527PV, MA. Subida al puerto de Somiedo, a
8,5 Km de Pola de Somiedo, 29TQH2470, 1200 m, fisuras
de cuarcitas, Lucefio & Vargas, 25-VI1I-1988, 2558PV, MA.
CANTABRIA:  Aliva, -30TUN58, rocas, E.Guinea,
2411952, 1199, MA 166235, Aliva, Cueto de los
Toribios, -30TUN58, £.Guinea, 17-V111-1950, MA 323709,
Aliva, Las Portillas, —30TUN57, 1200 m, fisuras de las
calizas, E.Guinea, 18-Vill—1950, 1001, MA 323705, Aliva,
penascos en el mirador del Cable, —~30TUNS7, pefascos,
Borja & Rivas Martinez, VII-1962, MAF 100900. Fuente
De, de la estacion superior del teleférico al collado de
Horcados Rojos, 30TUNSS8, 2000 m, fisuras, M.Lucefo &
P.Vargas, 14-VIi-1985, MA 485386. Fuente De, entre el
teleférico y las Pozas de Lloroza, 30TUNS7, 1830 m, en
grietas calizas, EBayon, Alzuzquiza & E.Villanueva,
13-1X—1988, 2138EB, MA. Hermandad de Campoo de
Suso, La Serna, Monte Triquineja, 30TVNO0165, 1000 m,
fisuras de calizas, Aedo, Lucefio & Vargas, 11-VvI—1988,
2513PV, MA. Hermandad de Campoo de Suso, La Serna,
Mte.Triquineja, 30TVNO165, 1000 m, fisuras de calizas,
Aedo, Lucefio & Vargas, 11-VI-1988, 2513PV, MA. Pefia
Prieta, —30TUNS6, penascos sombrios, Borja & Rivas
Martinez, 1962, MAF 100897. Picos de Europa,
M.Gandoger, 21-VII--1894, MA 52870. Picos de Europa,
Aliva, -30TUNSS, E.Leroy, 19-VII-1923, 657, BC 700904.
Picos de Europa, macizo de Pefia Vieja, —-30TUNS8, 1850
m, sobre calizas carboniferas, M.Ladero & G.Lépez,
15-ViI-1976, MAF 96550, Picos de Europa, puerto de
Aliva, —30TUNS58, pehascos calizos, Borja & Rivas
Martinez, VIIi-1962, MA 342743; idem, MA 179037, Sierra
de Pena Labra, Cuetos Negros, 30TUN8666, 1950 m,
gristas de roquedos y laderas muy pendientes,

conglomerados y areniscas, G.Moranie & J.A.Alejandre,
13-V11-1984, MA 400355, Sotres, 30TUNS582, 1150-1800
m, Castroviejo, G.Lopez & E.Valdés—Bermejo, 7-VII-1978,
4134EV, MA 323482, Base de Pefa Vieja, ~30TUN53,
roquedos, Carrasco, Casaseca, Fernandez Diez, Barrera
& Velayos, 13-VII-1983, MA 489186. Pueno de Pajares,
Convento de Arvas, —~-30TTN76, 22-VII-1928, 702, MAF
51747. Puerto de Piedrasluengas, —30TUN86, roquedos
calizos, E.Fuertes Lasala, 17-VII-1984, MA 415059.
subida a Aliva, El Collado, 30TUNS5582, 1020-1600 m,
Castroviejo, G.Lopez & E.Valdés-Bermejo, 6-VII--1978,
4122EV, MA 323483.

LEON: Arbas, —~30TTN76, Lagasca, VI, MA 52847. Entre
Barrios de Luna y San Emiliano, —30TTN6747, roquedos,
Rivas Goday, Borja, Ladero & lzco, 13-VI-1970, MAF
83405, MA 332765, Beberino, 30TTNS8150, 1100 m, fisuras
de calizas, Aedo, Luceno & Vargas, 12-VI-1988, 2518PV,
MA; ibidem, 25-Vil-1988, 2548PV, MA. Boca de
Huérgano, Llanaves de la Reina, valle del Naranco al
collado de Robadoire, 30TUNS767, 1700 m, afloramientos
calizos en ambiente general de sustratos acidos, M.L.Gil
Zuniga & J.A Alejandre, 2-Vi1-1990, MA 494136, 494137.
Boca de Huérgano, macizo de Pena Prieta, Valle de
Lechada, 30TUNS5765, 19702060 m, roquedos calizos en
laderas de scolana, M.L.Gil Zdhiga & J.AAlejandre,
16-VII-1990, MA 494149, 494150. Cistierna, 30TUN2644,

1000 m, fisuras de calizas, Aedo, Lucernio & Vargas,
11-Vi-1988, 2516PV, MA. Cospedal de Babia,
29TQH46, roquedo calizo, E.Puente & M.J.L6pez
Pacheco, 22-VI-1984, MA 489156, idem, MAF
122866. Crémenes, —30TUN25, T.E.Dfaz & al,,
30-v—-1982, MAF 114140; ibidem, 29-V—1985, MAF
135844; ibidem, 21-Vi—-1985, MA 487106, SEV
97105, Fontdn, -30TTNB85, Losa Quintana,
5-Vi-1978, MAF 101702. Uordes, 30TUN4979, roca
en el prado, Ch.Garcla Gonzélez, 14-VIH-1977, 196,
JACA 28885. Marana, Mampodre, 30TUN2268, 1480
m, laderas rocosas de la umbsla, calizas, B.Fz. de
Betofio, P.Urrutia & J.AAlejandre, 27-VII-19886,
1467-86, MA 365924, Nocedo de Curnerfio,
~30TUNOS, in fissuras rupium praecipue calcarearum,
Borja, 20-Vil-1851, MAF 51389. Pefna Redonda,
—30TUNG4, M.Gandoger, Vil-1898, MA 52867. Pico
de las Corvas, prés Combento de Arbas, —30TTN786,
rochers, E.Bourgeau, 10-V1{—1864, MA 53034. Puante
Orugo, -30TQH45, en gristas de roca caliza,
E.Bay6n, S.Castroviejo, P.Galan & G.Nieto,
1-VII-1983, 8592SC, MA 323579. San Emiliano,
—30TTN56, roquedos calizos, M.Ladero, 8-Vil—-1974,
MAF 90734, San Emiliano, inter Villafeliz et Rabanal,
-30TTNS5, 1100 m, O. de Bolds & M.Lalnz,
15-VI-1975, BC 618756. Torrestio, 29TQH4270, 1300
m, fisuras de cuarcitas, Lucefo & Vargas,
27-V11-1988, 2578PV, MA. Villamanin, Pico Fontdn,
-30TTNB8357, 1600 m, parois verticales, fissures des
rochers, J.Losa Quintana, 26-VI-1978, 9269, MA
416526, MAF 107598, SEV 74066. Villargusan, Las
Agujas, —30T TN5664, en comunidades de Saxifragion
trifurcato—canaliculatae, C.Romerc, V-1982, MA
323582, Base de Pena Ubina, —30TTNS6, calizas,
S.Castroviejo, B-Vil-1974, MA 323745, Puerio
Ventana, cruce a Torrestio, 29TQH4368, 1350 m,
solana, pastos calizos pedregoses secos,
P.Montserrat, 15-VI—-1975, JACA 187875. Puerto de
Pajares, Convento de Arbas, 22-V11-1928, 702, MAF
51747. Puerto de Pajares, convento de Arbas,
—30TTN76, Cuatrecasas, 22-VII-1928, 702, BC
78467. Puerto de las Senales, -30TUN17, E.Rico,
26-VIlI-1978, MA 326899. Supra Riaho, —30TUN36,
1300 m, frequens in rupibus calcareis, Lainz,
24-VI-1971, MA 326898.

PALENCIA,; Castrejon de la Pena, Siefra de Pefha
Redonda, al W del Cervunal, 30TUN6647, 1680-1700
m, crestas y roquedos calizos, JA.Alejandre,
31V/—1990, 172790, MA 494265 Cervera de
Pisuerga, entre los picos Almonga y Las Cruces,
30TUN7445, 1150-1200 m, calizas de la umbria,
J.AAlejandre, 28-V-1990, 1673-90, MA 494264,
494270. Cervera de Pisuerga, Sierra del Brezo,
30TUNGB946, 1720-1745 m, grietas de roquedos
calizos de la umbria, B.Fz. de Betofio & J.A.Alejandre,
5VII-1989, 108289, MA 485187. Cervera de
Pisuerga, Sierra de la Pefia, pico de las Cruces,
30TUN7444, 14501500 m, grietas de roqguedos
calizos de las crestas, J.A.Algjandre, 28-V-1990,
1663—90, MA 494268, 494269. Cervera de Pisuerga,



Capitulo 7 Tratamiento taxondémico 143

Espiglieta, sima del Anillo, 30TUNS457, 1630-1720 m,
grietas de roquedos carstificados, calizas, B.Fz. de Betofia
& J.AAlejandre, 12-Vill-1990, 41989, MA 494151
Cervera de Pisuerga, Santibanez de Resoba, solana de la
Pefia de Santa Lucia, 30TUNG852, 1340—1460 m, grietas,
repisas y base del roquedo calizo, J.A.Alejandre,
29-V-1990, 104690, MA 494147. Cervera de Pisuerga,
Pefias Negras, -30TUN75, penascos silfceos, zona
montana, Font Quer, 6-VIN-1914, 828, MA 52868. Cervera
de Pisuerga, orilla derecha del rio Cenadero, rocas calizas,
Fort Quer, 8-Vill-1914, 824, MA 52865. Cervera de
Pisuerga, Pena Redonda, —30TUNG4, rocas calizas, zona
subalpina, Font Quer, 9-VNi-1914, 824, MA 52869,
Dehesa de Montejo, 30TUN7742, 1080 m, roquedos
calizos de umbrla, bajo una ceja vertical, cerca de un
covachon—resurgencia, J.A.Alejandre, 4-VI-1990,
1845-90, MA 494266. Dehesa de Montejo, Mte.
Mariserrana, al W-SW de ta cumbre, 30TUN7843,
1100-1180 m, crestones de roquedos calizos,
J.A Algjandre, 4-VI—1990, varios, MA 494127—494130.
Dehesa de Montejo, Mte. Mariserrana, 30TUN7843,
12001230 m, roquedos calizos de umbria, J.A.Algjandre,
4-VE-1990, 1876-90, MA 494131. Santibafez de la Peha,
Sierra del Brezo, entre Pena Cueto y Peha del Fraile,
J0TUNS644, 1870 m, crestas calizas, M.L.Gil Zuhiga &
J.AAlejandre, 24-V-1990, 43590, MA 494152
Santibanez de la Pefia, Sierra del Brezo, Mte. Cueto,
30TUNS644, 1890 m, roguedos carstificados en la solana
al SE de la cumbre, M.L.Gii Zafniga & J.A.Alejandre,
1-Vil-1990, 15090, MA 494138. Santibanez de la Pena,
Sierra del Brezo, Mte, Cuete, junto a la fte. de la Virgen
del Brezo, 30TUNS744, 1840 m, roquedos de la umbria,
calizas, M.L.Gil Zdniga & J.AAlejandre, 1-VII—1990,
150990, MA 494258. Trioflo, La Lastra, 30TUN6552, 1440
m, grietas de roquedos calizos, M.L.GIl Zddiga &
J.A Alejandre, 26-V-1990, 495-90, MA 494145, Triolto, La
Lastra, 30TUNB552, 1440-1550 m, roquedo y laderas
pedregosas de solana, M.L.Gil Zdfhiga & J.A.Alejandre,
26-V—1990, 49990, MA 494146. Velilla de Rio Carrion,
Espiglete, simas del Anillo, 30TUN5456, 1700 m, calizas,
B.Fz. de Betofio & J.A Alejandre, 6-VIil-1989, 1159-89,
MA 485189. Valilla de Rio Carrién, Espiglete, 30TUN5456,
1750—1900 m, gristas y reltanos de roquedos calizos de la
umbria, B.Fz. de Betofio & J. A Alejandre, 6-VI|i—1989,
114789, MA 485186. Velilla de Rio Carrién, Espigiete,
pista al refugio, 30TUNS5557, 1500-1600 m, laderas
pedregosas y roquedos de la umbria en calizas, M.L.Gil
Zuniga & J.A.Alejandre, 25-V-1990, 478-90, MA 494144,
494154 Velilla de Rio Carrion, 30TUNS047, 1240 m, rocas
acidas, M.L.Gil Zifiga & J.AAlgjandre, 24-V—-1990,
445-90, MA 494153. Velilla de Rio Carrién, Sierra del
Brezo, 30TUNS443, 18001850 m, roquedos calizas de las
crestas de la sierra, M.L.Gil Zahiga & J.A Alejandre,
2-V1-1990, 1393-90, MA 494148. entre Camasobres y
Puerlo de Piedrasluengas, -30TUNS86, J.A.Devesa,
M.J.Gallego, T.Luque & S.Talavera, 13-VII-1980, SEV
54371. Subida a Pena Redonda, —30TUNG4, 1220-2000
m, S.Castrovisjo, G.Lopez & E Valdés—Bermejo,
9-VII-1978, 4192bisEV, MA 323484. Subida al puerto de
Piedrasiuengas desde Camasocbres, 30TUN8167, 1200 m,

fisuras de calizas, luceno & Vargas, 26-VIl-1988,
2581PV, MA.

PROVINCIA INCIERTA: Picos de Europa, E.Boissier,
VII-1879, BC 659238. Picos de Eurcpa, macizo
Central, Canal de Asoctin, 1600 m, Rivas Martinez,
Loldi, Netadal & de la Fuente, 14-VI-1981, MAF
115684, Palerén de Casares Grande, in rupibus, Emili
Ribera, 28-VII-1935, BC 86964.

DISCUSION

Aunque l1a mayor parte de los autores
aceptaron esta planta en rango especifico,
CAMARA (1955: 299) consider¢ que se
trataba de una simple variedad de S.
paniculata Cav. (véase S. fragilis subsp.
paniculata).

For el contrario, LUIZET (1917: 107)
diferencié 4 formas y 1 variedad dentro de
esta especie, aportando unos caracteres
que nosoiros consideramos con escaso
valor taxonémico. Ni ENGLER &
IRMSCHER (1916: 333), ni WEBB (1964:
372, 1989: 220, 1993: 456), ni FERNANDEZ
ARECES (1990: 253, & AL. 1993: 73)
reconocieron taxones infraespecificos para
esta especie.

Nosotros consideramos que se trata de
una planta muy bien delimitada a nivel
especifico, y sin tAxones subespecificos.

2. 8. camposii subsp. leptophylla (Willk.)
D.A. Webb in Feddes Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. 68: 204 (1963)

= 5. camposii var. leptophylla Willk., in
Willk. & Lange, Prodr. Fl. Hispan. 3: 113
(1874), excl loc. "Pico de las Corvas"
[basién} = 8. camposii forma leptophylia
(Willk.) Luizet in Bull. Soc. Bot. Fr. 64: 106
(1917)

= 8. camposiiforma longistamina Luizet
in Buil. Soc. Bot. Fr. 64: 106 (1917)

= §. camposii forma unguiculata Lvizet
in Bull. Soc. Bot. Fr. 64: 106 (1917)

-~ &. almeriensis Willk., nomen nudum,
in sched. exsiccata 1845
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Indicacién locotipica: "in regno Granat. (Sierra
de Maria et La Sagra ad alt. 5000-6500' , Wk.
1845, Fk., 1852) et Legion. (Pico de las Corvas
pr. Convento de Arvas, BOURG.%)"

iconografia: ENGLER & IRMSCHER (1916,
figura 74).

Material tipo;: COI-WILLK (no visto), G ().

Descripcion: Planta laxamente cespitosa,
glabra, viscosa, con numerosas glandutas
inmersas que le confieren olor baisamifero en
verano. Hojas de (7)15-20{(28) x(4)8-13(18)
mm, con lamina claramente distinguible del
peciolo, con méargenes engrosados, coriaceas,
en ocasiones con tonos rojizos, que al
envejecer tornan a marrén con rapidez. Lamina
entre contorno y cuneado—flabelado a flabelado,
con (8)5-7(15) segmentos, de
linear—lanceolados a lanceolados, acuminados
y con surce acanalado incipiente sobre algunos
segmentos; segmento central de (3)4-6(8) mm
de longitud y (0,5)1~1,5 mm de anchura en su
parte media, generalmente indiviso; los laterales
bifidos. Peciolo menor de 2 mm de anchura en
la parte media, generalmente mas largo que la
lamina, con un surco acanalado longitudinal
originado por engrosamiento de los margenes
hacia el haz. Tallos floriferos de hasta 15 cm,
terminales, erectos. Pie de la inflorescencia de
longitud 2-4 veces la de la inflorescencia, con
24 hojas indivisas o divididas en 3(5)
segmentos. Inflorescencia en panicula ovoidal
o corimbiforme, compuesta por unas (2)10-13
flores; bracteas generalmente indivisas. Flores
con hipanto y caliz provistos de glandulas
sésiles. Sépalos de 2-3(4) mm de longitud,
triangulares, acuminados o atenuados con un
apiculo, de igual longitud o aigo mas largos que
el céliz. Pétalos de c. (5)7(9) x (2)4(5) mm,
obovados, blancos. Capsula globosa —en
ocasiones ovoidal-. Semillas de 0,5-0,9 x
0,25-0,45 mm, con ornamentacion compuesta
por micropapilas homogéneamente distribuidas
y cortas macropapilas distribuidas con mayor
profusién en la zona distal.

Distribucién: endemismo de los Sistemas
Bético y Subbético. No conocemos ningin
mapa publicado de este taxon.

Habitat: roquedos calizos entre 1100-2000
m.

Material estudiado;

ALBACETE: Riopar {pueblo), -30SWH46, S.Rivas &
al, 9-VII-1971, MAF 98498. Sierra de Alcaraz,
S.Rivas Goday, 7-1X—1950, MAF 84528. Sierra de
Alcaraz, nacimiento del rlo Mundo, —30SWH45, en
fisuras calizas, M.Lucefo, 20-VII-1984, MA 484644.
Sierra de Alcaraz, pico Almenara, 30SWH46, 1600 m,
in dumosis, solo calcareo, Fernandez Casas,
281976, 1142, MA 348645  Sierra de Segurg,
Yeste, 15 km W of Yeste, cerro Mentira, ~-30SWH54,
1600 m, lower slopes of limestone mountain,
P.F.Cannon, P.R.Crane, S.LJury & 0[D.M.Moore,
1-VI1-1979, SEV 52158 Sierra de Taibila, Las
Cabras, ~30SWHb51, 1950 m, in rupibus calcareis
verticalibus, A.Charpin & J.Femandez Casas,
17-VII-1974, G 10553. in cacumine El Gallinero, pr.
Riopar, —30SWH56, in fissuris rupium, Cuatrecasas,
12-\V11-1923, BC 23591, pico la Almenara,
—30SWH4866, 1700 m, rupestre en muros calizos,
J.Gonzélez Albo, 19-VII-1934, MA 52798.
ALMERIA:  Andalucia orientalis, Sierra Maria,
—30SWG77, Funk, VI-1848, G. Piedra de Luicar,
—308WGE4746, 1600 m, Pallarés, VI-1985. Sierra de
Maria, —-30SWG77, Rivas Goday, Rivas Martinez &
F.Galiano, 13-VI-1960, MAF 83003, Sierra de Marla,
-308WG77, 6000 pies m, ad rupes lateris
septentrionalis, Willkomm, 12-VII—-1845, G. Sierra de
Maria, Velez Blanco, —30SWG77, 1800 m, rocky
mountain side, heavily grazed scrub, M.F.&
S.G.Gardner, 26-V11-1981, SEV 86191. Sierra de
Maria, cerro Maria, -30SWG77, 1900 m, northern
slopes of dry limestone mountain, P.F.Gannon,
P.R.Crane, S.L.Jury & D M.Moore, 10-Vil-1979, SEV
55766. Subida a Sierra Maria desde Vélez Blanco,
30SWGE7772, 1220 m, suelo calcareo, Castroviejo &
Valdés-Bermejo, 23-VI-1976, 626EV, MA 323647.
Sierra del Maimén, an la cumbre, —30SWG76, 1800
m, rocas calizas vericales, Fernandez Casas,
2-v—1970, MA 326895,
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Figura 2. Material de S. camposii Boiss. & Reuter subsp. leptophylla (Willk.)
D.A. Webb.
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Distribucién de S. camposii subsp. leptophyiia (Willk.) D.AWebb segun el material estudiado.
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GRANADA,; Huéscar, Sierra de la Sagra, 30SWG39, 1800
m, roquedo calizo, Molero Mesa & Negrillo, 13-Vi1-1979,
MA 323491, La Losa, Sierra de Guillimena, 30SWH3606,
fisuras en calizas, M.Lucefo, 21--V1|—1984, MA 489973. La
Sagra, —-30SWH30, Gros, 23-VI-1921, 253, BC 23594;
ibldem, 14-Vii—1955, MA 203867; dem, MA 323467.
Puebla de Don Fabrique, cuerda de los Mirabeles,
-30SWH30, 1800 m, limastone table land, open heavily
grazed commubity with rock outcrops, P.F.Cannon,
P.R.Crane, S.LJury & D.MMoore, 5-VII-1979, SEV
52229, Sierra Sagra, —30SWH30/WG39, 1800 m, rochers
calcaires, E.Reverchon, VI-1906, MA 52808, Sierra Sagra,
—30SWH30/WG39, 1700 m, rochers escarpés et calcaires,
E.Reverchon, VI-1907, 1159, G. Sierra de Orce,
~305WG56, 1600 m, en roquedo calizo vertical orientado
al norte, Fco. Gomiz, 29-VI-1986, BC 659922, Sierra de
la Sagra, —-30SWH30/WG39, J.Borja, Vil-1953, G; ibidem,
Vil-1900, G. Sierra de la Sagra, -30SWH30/WG39, 1800
m, rochers calcaires escarpés, E.Reverchon, VII-1900, G.
Sierra de la Sagra, —-30SWH30/WG39, 1900 m, roquedos
calizos, E.Fuertes, M.Ladero & C.Navarro, 13-VII-1978,
MA 309462; [dem, MA 210826. descenso de la Slerra de
la Sagra hacia el cortijo de Viana, 30SWH3703, 1800 m,
firmes calizos, E.Valdés—Bermejo & S. Castroviejo,
19-VI-1977, 2526EV, MA 323512,

JAEN: Castsllén de Aroca, —30SWH22, Benedi, Blanché,
Mclero & Valles, 24-VI-1983, G 286196. Chorreaderos,
—30SWG19, M.Blanco, 1851, G. Padrdn de Bienservida,
308SWH41863, rocas calizas, J. M.Merranz, 12-VI-1983, MA
325387. Santiago de la Espada, las Palomas,
30SWH2711, 1890 m, calizas, C.Fernéandez & J. Cobos,
13-VI1-1985, 85-1626, MA 323645. Santiago de la
Espada, Sierra de Empanadas, -30SWG19, 1700-1960 m,
in rupibus calcareis, A.Charpin, J.Fernandez Casas &
F.Muiioz Garmendia, 22-VII-1978, 15120AC, G 157998.
Santiago de la Espada, proximidades del pueblo,
~-30SWHS31, rocas calizas verticales, Fernandez Casas,
2911971, MA 326894. Segura de la Sierra, cima del
Yelmo, 305WH2934, 1800 m, calizas, C.Fernande &
J.Cobos, 14-VII-1985, JAEN 851800. Sierra de Aroca,
Benedi, Blanché, Molero & Vallés, 241983, G 286196.
Sierra de Gazorla, pico Blanguillo, 30SWH11, 1800 m, in
rupibus calcareis verticalibus, Fernandez Casas & M.E.
Sanchez Garcia, 11-VI-1976, 1209 FC, BC 626475; idem,
1209FC, MA 326896, (dem, 1209, G 135952. Sierra de
Segura, Heywood, MA 191991; ibidem, 17-VI-1850, G.
Sietra de Segura, 1700 m, les rochers escarp s et
calcaires, E.reverchon, VI-1906, 1159, MA 52801, ibidem,
en les rochers escarpés et calcaires, E.Reverchon,
VI-1906, 1159, G. Sierra de Segura, Cinglos de la base
del Yelmo, -30SWH33, Borja, Galiano & Rivas,
12-4X-1954, SEV 1702. Sierra de Segura, Pontones,
30SWH31, 1500 m, en grietas de calizas, S.Pajarén,
18-VII-1986, 1758, MA 489972, Sierra de la Cabrilla,
—30SWG19, JADevesa, T.luque & GC.Romero,
2-\1—1981, SEV 74792. Sierra de la Cabrilla, Carilarga,
~30SWG19, en riscos, Cuatrecasas, 16-VI-1928, MAF
51384. Siemra de! Castril, -30SWG19/WG19, Cuatrecasas,
13-vil-1926, 2170, MAF 51385. Macizo de
Sequra—Cazorla, Quesada, ladera NW de la Loma del

Rayal, 30SWG0083, 1750 m, C.Cebolla, M.A Rivas
Ponce & C.Soriano, 94V—1983, 849, MA 457078.
Macizo de Segura—Cazorla, Santiago de la Espada,
Calar de las Palomas, 30SWH2611, 1800 m,
C.Sorlano, 3-Vi-1983, 853, MA 457079, Macizo de
Segura—Cazorla, Villacarrillo, Sierra de las Villas,
Lancha Escalera, 30SWHO0813, 1550 m, calar,
C.Soriano, 17-VII-1985, 850, MA 457058, Macizo de
Segura—Cazorla, Santiago de la Espada, alrededores
de Poyotello, 30SWH3221, 1360 m, escarpes sobre el
valile del rio Segura, C.Soriano, 2-XI-1984, 856, MA
457036. Macizo de Segura—Cazorla, Cazorla, Sierra
de la Cabrilla, 30SWG1593, 1960 m, fisuras en
calizas microcristalinas, Munoz Garmendia & Soriano,
234X-1975, 2806, MA 481513. Macizo de
Segura—Cazorla, Pontones, cerro Aroca, 30SWH2825,
1530 m, pinéculos rocosos, C.Soriano, 5-VII—1985,
854, MA 457075. Macizo de Segura-Cazorla, La
Iruela, sobre el salto de los Organcs, 30SWH1602,
1360 m, roquedo de calizas microcristalinas, Munoz
Garmendia & Soriano, 30—\V-1976, 2808, MA 481515
Macizo de Segura—Cazorla, Pontones, junto carretera
de Santiago de la Espada, 30SWH3118, 1560 m,
roquedo de calizas microcristalinas, C.Soriano,
6-Vil-1985, 855 MA 457057. Macizo de
Segura-Cazorla, Villanueva del Arzobispo, Sierra de
las Villas, 30SWH1224, 1100 m, roquedos calizos,
C.Scriano, 18-1V-1984, 852, MA 457037. Magizo de
Segura—Cazorla, La Iruela, sobre los Organos,
30SWH1602, 1340 m, roquedos de calizas
microcristalinas, F.Munoz Garmendia & G.Soriano,
30-V-19786, 851, MA 457092. Sierra de Cazorla, pico
Blanquillo, 30SWH11, 1800 m, in rupibus calcareis
verticalibus, Fernandez Casas & Sanchez Garcla,
11-VI-1976, 1209, MAF 102075. Pico de la Sarga,
Padron de Bienservida, 1700 m, in fissuris rupium,
Cuatrecasas, 3—-VII--1923, BC 23592,

MURCIA: Sierra de Espuna, 1180—-1350 m, E.Huguet
del Villar, 14-1V—1939, 298, MAF 60478. Sierra de
Espufia, Morron de Espufia, -308XG2993, in fissuris
rupium calcarearum, C.Vicioso, 23-VI-1947, MA
52797. Sierra de Moratalla, Revolcadores,
—308SWH61, 1850 m, in rupibus calcareis verticalibus,
A Charpin & J.Fernandez Casas, 15-VII-1974, G
10472. Pico Revolcadores, 30SWH61, 1850 m, in
rupibus calcareis verticalibus, A, Charpin & Fernandez
Casas, 15-VII-1974, MA 326893.

VALENCIA: East of Albacete, Sierra Palomera,
-308XJ52, 1200 m, D.J.Goyder & S.L.Jury,
17-1V-192, 57, MAF 128717,

DISCUSION

WILLKOMM (1880: 113) admite este
taxon como Unica variedad de S. camposii,
pero no parece distinguirio claramente ni de
S. willkommiana ni de S. canaliculata; el
mismo criterio fue adoptado por ENGLER &
IRMSCHER (1916: 329), quienes, de forma
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mas acertada, lo confinan a Andalucia. de margen ligeramente revoluto, con
Asimismo, dentro de esta especie LUIZET (3)5-7(11) segmentos, lanceolados,
(1917: 106) considerd 4 formas. acuminados y sin surco —en ocasiones
WEBB (1963: 204) fue el primer autor que aigunas hojas presentan un surco

propuso el sfatus subespecifico para este taxon,
para después (WEBB & GORNALL 1989: 217,
1993: 455) rebajario al rango varietal.

Nosotros creemos que dicho taxon posee la
suficiente entidad taxonO6mica para ser
considerado como subespecie. Ademas de que
los caracteres morfologicos son inequivocos,
tan solo hemos observado algunas localidades
levemente conflictivas en el area de contacto de
ambas subespecies.

Por otra parte, hemos creido conveniente
colocar este taxon junto a S. canaliculata, pues
presenta mayores afinidades morfolégicas que
la subespecie tipo.

3. S. camposii Boiss. & Reuter, Pugillus: 47
(1852) subsp. camposii

— 8. camposii forma typica Luizet, nomen
inval. in Bull. Soc. Bot. Fr. 64: 106 {1917)

Indicacién locotipica: “Hab. in rupibus montis
Sierra de Loja regni Granatensis ubi detexit
amicis Don Pedro del Campo Granatensis, anno
1849".

lconografia: ENGLER & {RMSCHER (19186,
figura 74); WILLKOMM (18811885, lamina 32).

Material tipo: "Bourgeau, Plantes d’Espagne,
1864. Saxifraga willkommiana; Bois. mscr. herb,
E.Bourgeau 2647", G (lectétipo !);
lectotipificacion  propuesta por WEBB &
GORNALL (1989: 220).

Descripcion: Planta laxamente cespitosa,
glabra, viscosa, con numerosas glandulas
inmersas que le confieren olor balsamifero en
verano. Hojas de 15-30(40) x {7)9—13(25) mm,
con lamina dificilmente distinguible del peciolo,
coridceas, que al envejecer tornan a marrén
con rapidez. LAmina de contorno entre cuneado
y cuneado-flabelade —en ocasiones flabelado—,

acanalado incipiente sobre los segmentos—,
segmento central de 4-6(12) mm de
longitud y de 1-2(2,5) mm de anchura en la
parte media, generalmente indiviso; los
laterales bifidos. Peciolo de 2-3 mm de
anchura en su parte media, algo mas largo
que la lamina, con un surco acanalado
longitudinal originado por engrosamiento de
los margenes hacia el haz. Tallos floriferos
de hasta 20 cm, terminales, ¢rectos. Pie de
la inflorescencia de longitud 1-2 veces la de
la inflorescencia, con 2—4 hojas indivisas o
divididas en 3 segmentos. Inflorescencia
en panicula ovoidal o corimbiforme,
compuesta por unas (3)6--13(19) flores;
bracteas generalmente indivisas. Flores con
hipanto y céliz provistos de glandulas
sésiles. Sépalos de 2—4 mm de longitud,
triangulares, acuminados o atenuados con
un apiculo. Pétalos de (6)7(10) x (3)4(5)
mm, obovados, blancos. Céapsula globosa
—en ocasiones ovoidal-. Semillas de
0,5-0,9 x 0,25-0,45 mm, con
ornamen—tacién compuesta por
micropapilas homogéneamente distribuidas
y macropapilas distribuidas con mayor
profusién en la zona distal.

Distribucién: endemismo de los Sistemas
Bético y Penibético. En VALDES & AL
(1987: 18) aparece publicado un mapa
parcial de distribucién,

Habitat: roquedos calizos entre 1200—1900
m.
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Material estudiado:

CAD'Z: Sierra de Grazalema, 30STF87, sur les rochers
calcalres, E.Reverchon, 21-Vi—1890, 461, G; ibidem,
22-V1-1890, 461, G.

CADIZ/MALAGA: Sierra de Ronda, 30SV(G57, Benedi,
Blanché, Molero & Vallas, 26-Vi—1983, G 286199, ibldem,
28-\/1-1889, MA 52799; idam, G.

CORDOBA: Sierra de Horconera, subida al pico Bermejo,
canalizo de Penalisa, —305UG83, 1200 m, paredones
calizos, muy rara, J.Garcla, i.Fernandez & S.Silvestre,
20-V-1982, SEV 80806,

GRANADA: Baza, Cerro Jabalcon, —30SW(G 1658, région
montagneuse infériewrs, E.Bourgeau, 28-V-1851, G.
Sierra de Harana, cercanfas de la Cueva del Agua,
30S5VG53, 1600 m, roquedos calizos, Molero Mesa, Pérez
Raya & Casares, 16-VI-1982, MA 323599. Sierra de Loja,
~30SUGH90/VG00, Campo, MA 52796, ibidem, Vi—-1849, G;
ibidem, 1849, G; ibfdem, 17-V1—-1864, G. Sierra de Loja,
—30SUG/NVGO0, 1500 m, B.Diez Garretas & A.Asensi,
8-vi—1990, MGC 30237. Sierra de Loia,
—308UG90/VG00, 1480 m, B.Dfez Garretas & A.Asensi,
8-VI-1990, MGC 30236. Sierra de Loja, —30SUG90/NVG00,
1500 m, B.Dlez Garretas & A Asensi, 30-V—-1891, MGC
31942, Sierra de Loja, fuente de! Espino, —-30SUGS0, 4000
pies m, Campo, VI, 36, BC 659126. Sierra de Loja,
paredén frente Viboras, -30SUG90, en fisuras de rocas
calizas, G.Marin, O. Socorro & F. Esteve, 7-V--1977, MA
416512 Sierra de Loja, prés de la Fuente de Espinosa,
-305UG90, P. del Campo, 13-VI--1852, G. Sierra de Loxa,
-30SUGY0/NVGOO, P. del Campo, Vi, 41, G. Loja, Sierra de
Loja, 30SUGS805, 1400 m, fisuras de calizas, Vargas,
23-1v-1992, 2958PV, MA. Zygjar, pico Jabalcon,
-308WG15, calizas, E.Fernandez Galiano & al,
5-V1i-1975, SEV 75557. Entre Granada et Malaga, Sierra
de Loja, —-30SUG90/VG00, Reuter, 1851, G.

JAEN: Cerro de Javalcuz, -30SVG2676, 1400 m,
Cuatrecasas, 28-V--1928, 289, MAF 51386. Magina
Oriental, -308VG67, 1900 m, in fissuris rupium
calcarearum, Cuatrecasas, 5—VIi—1925, BC 23580. Sierra
de Jabalcuz, -30SVG27, 1400 m, Lacaita, 28-V—1928,
289/28, MA 52800. Sierra de Mégina, 30SVGS7,
1700-1800 m, Bened, Blanché, Molero & Valilés,
26-VvI-1983, G 286199. Sierra de Magina, Almadén,
—30SVG57, 1900 m, Fermnandez Casas, 4-\VII-1973, MA
326897. Sierra de Magina, Barranco del Tejuelo, cano del
Aguadero, —305VGE7, 1700 m, in rupaestr., Cuatrecasas,
30-V1-1925, MAF 51383. Slerra de MAagina, La Mata,
—308VG57, Cuatrecasas, 29-V1-1926, BC 23569, Siorra
de Mégina, Ponce NW, -308VG57, 1500 m, in rupestribus
calcareis, Cuatrecasas, 23-VI—-1925, MA 52804, Sierra de
Méagina, barranco del Mosquito, —30SVG68/VG67, 1600 m,
Cuatrecasas, 6-VI-1925, BC 23579. Sierra de Magina,
penascos de! Serrate, Cort. de los Prados, —30SVG57,
1500 m, Gros, 20-V—1926, MA 52806. Macizo de Magina,
vertiente NO de Carceles hacia Torres, -30SVG57, 1300
m, Cuatrecasas, 23-VI-1925 BC 23568. Sierra de
Magina, Aznatin decliv. E. loc. dicl. torcales, —-30SV(G58,
1710 m, in rupestribus calcareis, Gros, 20-VI-1926, BC
23583,

MALAGA: Sierra de Afarnate, Gros, 26-V1-1919, 653,
BC 23588, Sierra de Affarnate, —30SUF89, E.Gros,
26-VI-1919, MA 52803.

DISCUSION

Aunque la mayor parte de los autores
aceptaron S. camposii en rango especifico
con algunas variedades, CAMARA (1955:
299) consideré que se trataba de una
simple variedad de S. paniculata Cav.
(véase S. fragilis subsp. paniculata).

Se trata de una especie Dbien
caracterizada, con rasgos morfolégicos
menos afines a S. canaliculataque los de la
subespecie leptophylia.

4. S. fragilis Schrank, Pl. Rar. Hort.
Monac., tab. 92 (1821) subsp. fragilis

= &, corbariensis Timb —Lagr. in Mém.
Acad. Sci. Toulouse ser. 7, 7: 469 (1875) =

S. geranioides L. var. corbariensis
(Timb.—-Lagr.) Gaut., Cat. FI.
Pyrénnées—Orientales: 191 (1897) = S.
geranioides subsp. corbariensis

{Timb.—Lagr.} Rouy & Camus, Fl. France 7:
50 (1901) S. paniculata Cav. forma
corbariensis (Timb.—Lagr.) Luizet in Buii.
Soc. Bot. France 65: 100 (1918) = S.
cuneata Wilild. subsp. corbariensis
(Timb.—Lagr.) G.Mateo & M.B.Crespo in
Fontqueria 24: 7 (1989)

= &. tremolsi Pau ex Cadevall in Mem.
Real Acad. Ci. Barcelona 2: 132 (1896) = S.
paniculata Cav. forma tremolsi (Pau ex
Cadevall) Luizet in Bull. Soc. Bot. France
65: 100 (1918) = S. trifurcata Schrader var.
tremolsiana (Pau) Pau ex Rothmaler in
Cavanillesia 7: 116 (1935)

= §. paniculata Cav. var. angustisecta
Pau, in Actas Soc. Esp. Hist. Nat. 25: 125
(1896) = §S. trifurcata Schrader var.
angustisecta (Pau) Pau ex Rothmaler in
Cavanillesia 7: 115 (1935)

indicacion locetipica: “Ignota”
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Iconografia: SCHRANK (1821, lamina 92);
ENGLER & IRMSCHER (1916, figura 73);
WEBB (1975, lamina 701); BOLOS & VIGO
(1984: 328).

Material tipo: "...Saxifraga fragilis nob.
Saxifragae hypnoidis nomine in H.Argent. 1791
Mayo falso ..", M (is6tipo); lectotipificacion
propuesta por WEBB & GORNALL (1989: 215).

Descripcién: Planta laxamente cespitosa,
glabra, viscosa, con numerosas glandulas
inmersas que le confieren olor balsamifero en
verano. Hojas de (15)25—40(50) x (7)10—20(25)
mm, con lamina facilmente distinguible del
peciolo, mas o menos coridceas, que al
envejecer tornan a marrén con rapidez. Lamina
de contorno enire flabelado y circular, de
margen ligeramente revoluto, con (5)7-11(19)
segmentos, de lineares a linear—elipticos,
agudos o subagudos y sin surco —en ocasiones
algunas hojas presentan un surco acanalado
incipiente sobre los segmentos—; segmento
central de aproximadamente 5-13 mm de
longitud y de (0,5)1-1,5(2,5) mm de anchura en
su parte media, generalmente ftrifidos; los
laterales divididos a su vez en 2-6 segmentos.
Peciolo de aproximadamente 1 mm de anchura
en la parte media, generalmente de longitud
2-3 veces la de la lamina, con un surco
acanalado longitudinaimente originado por
engrosamiento de los margenes hacia el haz.
Tallos floriferos de hasta 25 cm, terminales,
erectos. Pie de la inflorescencia de longitud 1-3
veces la de la inflorescencia, con (0)1-2 hojas
divididas en 3-5(7) segmentos. Inflorescencia
en panicula ovoidal o corimbiforme, compuesta
por 10-15 flores; bracteas generalmente
divididas en 3 segmentos. Flores con hipanto y
céliz cubiertos de glandulas sésiles. Sépalos de
(1)2-3(4) mm de longitud, de lineates a
linear-triangulares, de subagudos a agudos.
Pétalos de (6)7-8(10) x (2)3—4(5) mm,
obovado—espatulados, biancos. Cépsula
globosa —en ocasiones ovoidal-. Semillas de
0,4-0,75 x 0,2-0,45 mm, con ornamentacién
compuesta por micropapilas homogéneamente
distribuidas y frecuentemente con cortas
macropapilas distribuidas con mayor profusion
en la zona distal.

Distribucién: endemismo de sierras del
cuadrante nororiental de ia Peninsula
Ibérica y Corbiéres (Francia). Aparece un
mapa en BOLOS & VIGO (1984: 328).

Habitat: roquedos calizos entre 300-2350
m.

Material estudiado:

BARCELONA; Cardona, prope fontem “del Tele"
dictum, -31TCG94, 800 m, in ruestribus calc., Font
Quer, 26-V-1942, BC 93642, Montcau, -31TDG11,
850 m, pefnascos, Font Quer, 7-V—1910, BC 23842,
ibldem, 26-V-1912, BC 23843 Montcay, pr.
Barcelona, -31TDG11, 850 m, pefhascos, Font Quer,
26-V—1912, MA 52791. S, Llorens del Munt,
—-30TDG11, rocas de la mesata, J. Cadevall, VI, BC.
San Uorens del Munt, F.Trémols, V-1882, BC
654978; ibldem, VI, MA 52769; ibidem, VI-1896, BC
638216. Sant Llorens dei Munt, p. la Cova de! Drach,
in petrosis, Trémols, V—1882, BC 659235 Sant
Llorens del Munt, damunt Sta. Agués, 900 m, roques
ombrivoles, entre les molses, A. & 0.Bolds,
1-4V—1947, BC 101563. Massif du S. Lorenzo, 1000
m, rochers calcaires, Cadevall, J.Soulié & F.Sennen,
1-VI-1913, MA 177762,52790.

CASTELLON: Tenencia de Benifasar a San Miguet de
Espinalba, G.Pau, VII-1918, MA 52836. Castillo de
Morella, -30TYL4400, en Asplenietea, en la umbria,
Vil-1898, MA 52841, Ei Bojar, 31TBF5507, 1100 m,
muros, G.Mateo, 8-V—1988, MA 440252. Fredes,
31TBF61, 1200 m, roquedos calizos, J. Mansanet &
G.Mateo, 16-VI-1979, MA 323688. Fredes,
Cotrochar?, Pefatraya, ete. etc., frequeres in fissuris
rupium, €. Pau, VI-1917, MA 52828. Fredes,
"Bocablanca®, ~31TBF61, in fissuris rupium, C.Pau,
25-VI-1917, MA 52838. Morella, castillo de Morella,
exposicion N, 30TYL4400, 900 m, fisuras de roquedos
calizos, Vargas, 10-1V-1993, 3147PV, MA. Cercanias
de Fredes, —31TBF61, 1000 m, rocas calizas, Font
Quer & | Hellin, 16-VI-1946, MA 341629, MAF 51428,
GERONA: Montagne de Cabrera, -31TDG55, 1250 m,
F.Sennen, VI-1910, MA 52789, Roca—corva,
~-31TDG75, Costa, VI-1848, MA 153054.

HUESCA: Aisa, garganta de Aisa, 30TXN9936,
1950-2350 m, pastos, gleras, cantiles y neveros,
P.Montsarrat, 13-VII1-1985, JACA 284685. Aso de
Scbremonte, monte de Aso, 30TYN1426, 1900--1950
m, pehascos mallat n solana, P.Montserrat,
14-Vili—1968, JACA 402168.
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Variabilidad foliar de 8. fragllis Schrank subsp. fragiiis.
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Asso del Sobremonte, -30TYN12, 1400 m, pofasco
calizo, Ferndndez Casas & LVillar, 23-VI—1970, MA
326920. El Grado, bajo el Pantano de Barasona, gargantas
del rlo Esera, 31TBG7666, 360 m, gargantas,
P.Montserrat, 16-V-1971, JACA 164471. Fiscal, desde
Bco. Berroy hasta “Cueva de Alcandre® cerca cdo.
Petralba, 30TYN3306, 1300-1560 m, hayedo explotado
con mucho Acer opalus, L.\Villar, 29-VI1-1986, JACA
509386. Hecho, castillo de Acher, 30TXN9044, 2100 m,
cantil y pie cantil calizo orientado al Norte, fisuricolas y
giareicolas, L.Villar, 26-M111-1975, JACA V172275. Jaca,
Oroel, 30TYNO111, 13001500 m, cantil, P.Montserrat &
G.Montserrat, 10—VI-1984, JACA 41584. Jaca, San Juan
de la Pefia, San Salvador, 30TXN8809, 1500 m, L Villar,
18-VI-1980, JACA 164480. Jaca, entre St® Cruz de Serbs
y S. Juan de la Pefia, 30TXNS010, 940 m, fisuras de
conglomerados, R.Garcla Ada, G.lopez & M.lucefio,
211987, 6487ML, MA 519245, Jaca, prés du refuge
d'Oroel, —30TYNO1, 1180 m, falaise calcaire ombragée,
P.Montserrat, 17-VI-1971, MAF 95402. Pefa Oroal,
—30TYNO1, A. de Bolés, VI-1942, BC 93753. Pontén de
Guara, 30TYM2986, 1800 m, parte baja, cantiles cerca
punta superior gran glera, umbrfa, P.Montserrat,
6-VIII-1968, JACA 373368, Puntdon de Guara, —30TYM28,
1800 m, umbria, Losa & Montserrat, 14-VI--1947, BC
108026. Sierra de Guara, 730TYM28, borde de caminos,
Losa Espafa & Mortserrat, 14—VI-1947, MA 327003,
Sierra de Guara, subida a |a Cabeza, 30TYM3586, 1800
m, J.M.Montserrat, 19-V--1981, BC 672961. Villa a, La
Trapa, cara W-NW, 30TYNQO431, 16001700 m, cantiles
sombr(os, ple de cantil pedregoso y de rea incendiada,
P.Montserrat & LVillar, 3-VIII-1978, JACA 294878.
Castillo de Loarre, patio entrada, 30TXM9787, 1050 m,
P.Montserrat, 104V—-1971, JACA 45671. Cumbre de
Loarre, —30TXM99, 1500 m, |.AlSs, M.Romero & P.Cantd,
16-VII-1980, MAF 107252. Sierra de Guara, Nocito,
Barranco de Fuente Esp fula y Bco. Las Caratas,
30TYM2886, 1300-1450 m, umbria, crestén seco y
majada, J.M.Montserrat, 19-ViI-1982, BC 672951. Mirador
de la Pefia Oroel, 30TYNO312, 1140 m, conglomerados
siliceos, A.Barra, G.Lopez & G.Nieto, 20-V-1982, 3036
GF, MA 323699.

LERIDA: |.a Noguera, obaga del Mont—Roig, 31TCG21440,
900 m, A.M.Bomo, 18-VI-1984, BC 660275. Montsec
d’Ares, barranc de la Vega, 31TCG1857, 1400 m, fissures
de roca, A.M. Romo, 19-vI—1979, BC 658816.
LERIDA/TARRAGONA: Sierra la Llena, —31TCF27, ad
rupres, J.Gort, 11—V-1876, MA 153052,53081; [dem, BC
23601, BC 23600.

TARRAGONA: Arnés, puertos de Tortosa y Becaits,
barrance Gregola, 31TBF7225, 900-1100 m, roguedos
calizos, M.L.Gil Ziniga & J.A.Alejandre, 10-VII-1990,
585-90, MA 493569. Baix Camp, Prades, carretera
Poblet-Prades, c. limite comarcal, 31TCF3278, 1000 m,
arcosas, J.Pedrol, 30-V—1989, MA 487270. Creu de
Santos, —31TBF93, 900 m, in rupibus umbrosis, Font Quer,
28-VI-1918, BC 81754. Horta de San Juan, puertos de
Tortosa y Becsite, Toseta Blanca, 31TBF7226, 1100 m,
crestas rocosas, M.L.Gil Zdniga & J.A Alejandre,
11-VII-1980, 582-90, MA 453570. La Foya, c¢. Alfara,

-31TBF72, 1000 m, pefiascos calizos, Font Quar,
15-VI-1915, 58, MA 52787. La Miranda, Llaver(a,
31TCF25, 910 m, fissurs blocs calcaris, R. Folch,
19-VI-1973, BC 627734. La Pena, —31TCF48, in
fissuris rupium calcarearum, P.Montserrat & C.Vicioso,
19-X1-1947, BC 140141. Montsant, -31TCF27, 1000
m, Font Quer, 25-VI|-1918, BC 81752, Poits de
Tortosa, Caro, -31TBF72, 1230 m, in rupestribus
calc., Font Quer, 25-VI—-1918, MA 52829. Puertos de
Tortosa, Tosa de Caro, —31TBF72, 900 m, Fernandez
Casas, 24-V—1974, MA 393773; (dem, MA 327039,
Puertos de Torosa, Tosa de Caro, 31TBF72, 1100 m,
in rupestribus calcareis, Fernandez Casas & Mufioz
Garmendia, 16-Vi—1978, 2320 FC, MA 409380. Serra
Llarga, Muntanyes de Prades, A.M.Hernandez,
15-Vv-1970, MGC 1671. Serra Usna, Muntanyes de
Prades, —31TCF27, AM.MHeméandez, 154V-1970,
MGC 1671. Sierra del Montsant, subiendo & la roca
Corbatera, -31TCF27, 1000 m, en roquedos calizos,
Femandez Casas & Molero, 18-V-1975, 69FC, MA
314340. Ad oppidulum La Mussara, —31TCF36, 975
m, in arenosis calcareis, F.Mascilans, 7-VI-1954, BC
140144. Cumbre del Montsant, —31TCF17, rocas
umbrosas, Cadevall, 29-v—1910, BC; fdem, BC. La
Creu de Santos, en Cardé, -31TBF93, 950 m, rocas
calcareas sombrias, Font Quer, 9-VI-1946, MA
341631, MAF 51427. Montis Montmell, supra
Aiguaviva, -31TCF77, 550 m, in saxosis calc., Font
Quer, 21-V—1944, BC 94312. Supra Montagut,
~31TCF68, in rupibus cacuminis, Font Quer,
18-VI-1933, BC 81784. Supra I'Espluga, La Pena,
~31TCF48 Font Quer, VI-1931, BC 81782. Vallis El
Tillar, 750 m, in rupibus calcareis, E. Batalla,
25-V—1953, BC 140151,

TERUEL:; Cantavieja, —30TYK18, in rupibus, Loscos,
13-VvI-1877, BC 9739%0MAF 51661—4. Monroyo,
30TYLS1, Loscos, 1883, MA 52839, inter oppidula
Villarroya de Pinares et Fortanete, 30TYKQ8, 1650 m,
in rupibus rupestribusque calcareis, Fernandez Casas
& Muhoz Garmendia, 15-VI-1978, 2310 FC, MA
409496.

TERUEI/TARRAGONA: Ports de Torosa, La
Crusoia?, 1350 m, in rupestribus calc.,, Font Quer,
20-VI-1917, BC 23539. Ports de Tonosa,
Serressoles, 1300 m, in fissuris rupium calc., N, A. &
O. de Bolds, L. de Torres & J. Vigo, 2-V1I-1962, BC
149053. Ports de Tortosa, |. Els Pons, 1000 m,
fissuris rupium, Font Quer & Rothmaler, 18-\1-1935,
BC 84385.

ZARAGOZA: Calatayud, -30TXL17, rochers, C.
Vicioso, 11-V-1910, MA 52834. Calatayud, Campiel,
—30TXL18, Vicioso, ilI-1896, MAF 63109; ibldem,
30-V—1910, MA 52835; ibidem, 11I-18947, 238, MA
153082. Calatayud, Campiei y Ribota, —30TXL18,
rocas, B. Vicioso, V—1893, MA 52835. Calatayud,
cumbre de la Sierra de Vicort, 30TXL2582, 1400 m,
rocas acidas, J.Molero & JM. Montserrat,
24-V1-1979, BC 636684. Calatayud, pista miiitar a la
cumbre de la Sierra de Vicort, 30TXL2583, 1100 m,
talud, Molero & J.M. Montserrat, 24—VI1-1979, BC
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636689. Herrora de los Navarros, 30TXL55, 1200 m,
rodenos al norte, G.Mateo & J.J.Ferrer, 23-VI1-1985, MA
465793. Luasia, sierra de Santo Domingo, c¢. Pigallo,
30TXM69, 1100-1200 m, paredones calizos, J.Pedrol,
26-V—1987, 1827JP, MA 497209. Puerto de Sierra de
Algairén, entre Aguar6n y Codos, —30TXL37, rocas siliceas
negras ultrabasicas (anfibolitas), lzco, Ladero, Rivas
Goday & Rivas Martinez, 14--VI--1969, MAF 97903. Sierra
de Sto Domingo, 30TXM79, 12001300 m, calizas,
J.Padrol, 20-Vi-1987, MA 356604. Sierra de Vicor,
—30TXL28, pefascos proximos a la cumbre, C.Vicioso,
8-VIi—1906, MA 52843. Siera de Vicort, Calatayud,
—30TXL28, ad rupes umbrosas, C.Vicioso, 30-—V-1910, BC
23536. Puerto de la Sierra de Algairén, entre Aguardn y
Codos, —30TXL37, rocas sillceas negras ultrabasicas
{anfibolitas), $.Rivas Goday, J.1zco, M.Ladero & S.Rivas,
14-VI-1969, MA 323686.

FRANCIA: Aude, Besséde—de—Sault, gorges de 'Aude, le
long de la N 118, 3 km en amont de 'usine de Gesse, 500
m, rochers calcaires, J.Raynal, 2-VI-1975, MAF 96860.
Aude, Lous Courredous montis Alaric supra St—Jean
prope Barbaira, in petrosis, E.J. Neyraut, VI--1903, MA
52729. Aude, mt Alaric de Floure, 450 m, calcaire, E.J.
Neyraut, 7-VIi—1903, MA 52792. Aude, vallon de Bailleurs,
au Pas du Rec de B nat, au—dessus Sainte Colombe sur,
E.J. Neyraut, 19-V-1912, MA 52793,424878.
Bessbéde-de-Sault, gorges de I'Aude, long de la N118, 3
Km amont de | usin Gesse, 500 m, rochers calcaires,
J.Raynal, 2-Vi—1975, 15447, MA 304111, Pirineos
Centrales?, Bosgue de Conille, A Asensi, 4-VII--1978,
MGC 5076.

DISCUSION
Ya desde antiguo, esta planta ha sido mal
interpretada por numerosos autores.

Inexplicablemente, WILLKOMM (1880: 117)
considerd esta planta como mera variedad de
S. geranioides, lo mismo que ROUY & CAMUS
(1901: 49-50); por su parte, ENGLER &
IRMSCHER (1916: 328) admitieron la misma
subordinacién, aunque en el rango
subespecifico.

En esta misma linea de confusion,
CADEVALL (1896: 132) describié una planta
catalana como S. tremolsi a partir de una carta
de Pau. Posteriormente, CADEVALL (1911:
233) y PAU (1896: 125) muestran un evidente
desconcierto taxonémico sobre esta especie y
las afines que crecen en Cataluna.

Por otra parte, algunos taxones —que hoy
consideramos incluibles en este taxon- fueron
descritos o asimilados a S. paniculata (véase S.
fragilis subsp. paniculata), nombre que algunos

autores de antaino consideraban nombre
especifico prioritaric por ignorar su
ilegitimidad. En esta linea, LUIZET (1918b:
100) admiti6 dos formas de esta especie
que ya habian sido descritas como especies
(8. corbariensis, S. tremolsi).

Posteriormente, ROTHMALER (1935:
115—116) subordina a S. Irifurcata en rango
varietal dos taxones catalanes.

Hasta la sintesis de WEBB (1964: 372)
y en sus sucesivas obras (WEBB &
GORNALL 1989: 216; 1993: 455) no se
delimitd apropiadamente esta planta.
Ademas, el nombre S. fragilis de SCHRANK
(1821, tab. 92), no fue tenido en cuenta
hasta el redescubrimiento de WEBB (1977);
en su lugar, el binomen utilizado hasta
entonces era S. corbariensis.

5. S. fragilis subsp. paniculata (Pau)
Munoz Garmendia & P. Vargas in Anales
Jard. Bot. Madrid 47(1): 279 (1990)

= S. paniculata Cav., Descr. Pl.: 473
(1802), non Miller (1768) [basion.] = S.
trifurcata Schrader subsp. paniculata [Cav.]
Pau, Not. Bot. FI. Espan. 6. 53 (1895)

= S. valentina Willk. ex Hervier in Rev.
Gén. Bot. 4: 153 (1892) = S. paniculata
Cav. forma valentina (Willk. ex Hervier)
Luizet in Bull. Soc. Bot. France 65: 100
(1918) = S. corbariensis Timb.—_agr. subsp.
valentina (Willk. ex Hervier) Rivas Goday &
Borja in Anales Inst. Bot. Cavanilles 19: 383
(1961) — S. corbariensis subsp. valentina
(Willk. ex Hervier) D.A.Webb, comb. superf.
in Feddes Repert. Spec. Nov. Regni Veg.
68: 205 (1963) = 8. corbariensis
Timb.~Lagr. var. valentina (Willk. ex Hervier)
Q. Bolés & Vigo in Butll. Inst. Catalana Hist.
Nat. 38(1): 66 52(1974) = S. fragilis Schrank
subsp. valentina (Willkk. ex Hervier) D.A.
Webb in Curtis’s Bot. Mag. 180: 186 (1975)

= 8. paniculata Cav. var. jabalabrensis
Pau in Actas Soc. Esp. Hist. Nat. 28; 42
(1899)
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Indicacién locotipica: "La vi en los montes de
Ayora, Morella y Vistabella en el Reino de
Valencia: florece por Junio y Julio, y se
conserva en el Jardin Botanico."

Iconografia: ENGLER & IRMSCHER (1916,
figura 75); FERNANDEZ ARECES
(1990, lamina 14).

Material tipo: “S. paniculata Cav 1802 ...habitat
in monte Palomera. in area Morella 1791 3.Julio
1792", MA 476265 (lect6tipo !); lectotipificacion
propuesta por nosotros (VARGAS 1990: 279).

Descripcién: Planta laxamente cespitosa,
glabra, viscosa, con numerosas glandulas
inmersas que le confieren olor balsamifero en
verano. Hojas de (10)15-22(35) x (4)9-12(17)
mm, con la lamina claramente distinguible del
peciolo, mas o menos coriaceas, que al
envejecer tornan a marrdn con rapidez. Lamina
de contorno entre cuneado—fiabelado vy
flabelado, de margen ligeramente revoluto, con
(3)5-7(11) segmentos, de linear—elipticos a
obovados, obtusos o subagudos y sin surco —en
ocasiones algunos segmenios presentan un
surco acanalado incipiente—;, segmento central
de (2)4-6(7) mm de longitud y 1-1,5(2,5) mm
de anchura en la parte media, generalmente
indivisos; los laterales bifidos. Peciolo de
aproximadamente 1 mm de anchura en la parte
media, de longitud igual a 2 veces la de la
l&mina, con un surco longitudinal originado por
engrosamiento de los margenes hacia el haz.
Tallos floriferos de hasta 15 cm, terminales,
erectos. Pie de la inflorescencia de longitud 1—4
veces la de ésta, con (0)1-2(4) hojas indivisas
o divididas en 3(5) segmentos. Inflorescencia
en panicula ovoidal o corimbiforme, compuesta
por 8—12 flores; bracteas indivisas o divididas
en 3 segmentos. Flores con hipanto y céliz
cubiertos de glanduias sésiles. Sépalos de 3—4
mm de longitud, de linear—triangulares a
linear—ovados, subagudos. Pétalos de (4)6—-8(9)
X (2)3—4(5) mm, de obovados a espatulados,
blancos. Cépsula globosa —en ocasiones
ovoidal—. Semillas de 0,4-0,75 x 0,25-0,45
mm, con ornamentaciéon compuesta por
micropapilas homogéneamente distribuidas y
frecuentemente con cortas macropapilas

distribuidas con mayor profusién en la zona
distal.

Distribucién: endemismo de las sierras del
centro del tercio oriental de la Peninsula
Ibérica, ast como de una localidad de la
Sierra de Cazorla. Existe un mapa de
distribucién publicado por MATEO (1988:
13), sin embargo dicho autor considera las
plantas de Tarragona y Castellén incluibles
en esta subespecie. Asimismo, aparece un
mapa en BOLOS & VIGO (1984: 328).

Habitat: roquedos calizos entre 1000—2000
m; también se menciona de areniscas
siliceas triasicas (MATEQ 1983: 338).

Material estudiado:

ALICANTE: Serra d'Aitana, —30SYH38, 1400 m, in
fissuris rupium calc., O.de Bolds, E.Sierra, J.Vigo &
al., 31-V-1977, BC 622911, Slerra de Aitana, 1300
m, en Asplenietea, en la umbria, Rigual, VIil-1981,
MA 3739978.

AIBACETE: Sierra Palomera, 30SXJ52, 1200 m,
moist limestone rocks, under Acer granatensis and
Quercus valentina, J.R.Aketoyd, D.J.Goyder &
S.LJury, 17-V-1982, MA 384079.

CASTELLON: monte Palomera, in area Morella,
Cavanilles, 3-VII-1792, MA 476265,

CUENCA: Canete, —30TXK13, roguedo calizo,
A.Gonzélez & G.lopez, 23-V-1974, MAF 90320.
Canete, 30TXK13, roguedos calcéreos, G.Lépez,
23-V--1974, MAF 91625  Salvacanete, 30TXK24)
1300 m, roquedos calizos, G.Mateo, 8-VII-1984, MA
323691,

GUADALAJARA: Mochales, -30TWL8S5, in rupestribus
calcarels, A.Segura Zubizarreta, 27-VIlI-1972, SEV
055692,

JAEN: Cazorla, -30SWG09, 1200 m, rochers
ombragés et escarpés, sur le calcaire, E.Reverchdn,
VI-1091, MA 52825,

TABRAGONA: Montagne de Cabrera, —31TDGS5,
1250 m, F.Sennen, ViI-1310, MA 52789, Puerios de
Beaceite, Carrelares, C.Pau, 27-VI-1917, MA 52837.
TERUEL: Alcala de la Selva, 30TXK97, 1500 m, in
rupestribus caleareis, cum Anthyllis montana subsp.
hispanica, Polygala nicaensis subsp. caesalpinii, etc.,
A.Segura Zubizarreta, 18-VI-1976, MA 69783.
Cedrillas a Corbalan, 30TXK77, 1500 m, G.Mateq,
29-V—1988, MA 440385. Cediillas hacia Corbalén,
30TXK77, 1500 m, rocas calizas sombreadas,
G.Mateo, 29-V—-1988, MA 463301.
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Jabalambre, -30TXK64, Rivas Mateos, Vill, 6145, MAF
51659. Jabalambre, —30TXK64, 2000 m, C. Pau, VI-1890,
MA 52840. Javalambre, —-30TXK64, 2000 m, C.Pau,
VII-1896, MAF 51763. Javalambre, N, —-30TXK64, 1350 m,
in fissurls rupium calc., O. de Bolds, 31-V—1983, BC
644284. Los Monegros de Sierra de Gadar, —30TXK97,
Campanulo—Saxifragetum valentinae, Font Quer & Rivas
Goday, 24—VI-1946, MAF 95127. Monegros, sobre Alcaléa
de la Selva, -30TXK97, 1800 m, penascos calcareos, Font
Quer & E.Sierra, 23-VI—1946, MA 52783 MAF 51431.
Monreal del Campo, —30TXL31, Benedicto, BC 24146.
Rubielos de Mora, —30TYKO5, 1100 m, Font Quer,
25-Vi-1921, BC 653154. Serra d'Albarracin, Velianos,
Font i Quer, 34X-1936, BC 642679, Sierra de Albarracin,
Albarracin, 30TXK3274, 1100 m, fisuras de roguedos
calizos, Vargas, 81V—1993, 3146PV, MA. Sierra de
Fonitfria, sobre Bea, —307XL.54, 1200 m, riscos calcéreos
orient. N, Molero & Montserrat, 5-VI1-1980, BC 636685.
Sierra de Fontirla, sobre Bea, 30TXL54, 1200 m, riscos
calcareos orient. N, Molero & J M.Montserrat, 5-VI--1880,
BC 636690. Sierra da Fontfria, Calamocha, sobra Fontfria,
30TXL54, 1200 m, riscos calcareos orientados al N, Molero
& J.M.Montserrat, 511-1981, BC 636687. Sierra de
Glidar, roquedos, J.Borja, 24-VI-1960, MAF 65706. Sierra
de Gudar, Alcala de la Selva, -30TXK97, J.Borja &
A Rodriguez, 26-VI-1955, MA 200859. Sierra de Gldar,
Castillo de Linares, —30TYKO6, roquedos, J.Borja,
28-VI-1960, MAF 65705. Sierra de Jabalambre, 30TXK64,
1700 m, roquedos calizos al N, G.Mateo & A.Aguilella,
30-Vv—-1983, MA 323571. Sierra de Javalambre, —30TXK64,
1900 m, roquedos calizos sobre el prado, G.Mateo,
23-VI-1984, MA 465932. S? de Gudar, Alcala de ia Selva,
—30TXK97, Borja & Rodriguez, 25-V1—1955, SEV 1719.
Valdelinares, Penarroya, 30TXK9773, 2000 m, crestas y
cantiles solanos cerca cumbre, P.Montserrat & L.Villar,
12-V11-1973, JACA 346673. Valtuerta, Badal, 5-V111-1884,
900, MA 52844, Macizo de Javaldn, Jabaloyas,
30TXK3253, 1320 m, roquedos calizos, G.Mateo,
19-VI-1987, MA 383137, Prope Albarracin, —-30TXK37,
C.Pau, 29-Viii-1886, MA 52842. Puertos de Becaite, El
Retaule, 31TBF12, 1000 m, M.B.Crespo & al., 8-VI-1986,
MA 465931. Umbria Sierra San Just, 30TXL8515, 1520 m,
pefiascos, P.Montserrat, 1-V11-1957, JACA s/n. zona
media del Jabalambre, —30TXK64, QOctavio, VIl, MAF
80152

VALENCIA: umbrla del Picarcho (entre Tudjar y
Talayuelas), 305XK51, 1200 m, rupicola scbre rodenos,
G.Mateo, 26-VV—-1979, MA 283776,

LOCALIDADES IMPRECISAS: Cavanilles, MA 52830.
"Carrelares Catalauniae®, C. Pau, 27-VI-1917, BC 23537.
Barranco de los Aceres, pefascos calizos, Benedicto,
1985, BC 23535.

DISCUSION

Hasta la sintesis de WEBB (1964: 372) no
se clarificé la situacién taxonémica de esta
planta, autor que considerd dos subespecies en

todas sus obras (WEBB 1964. 372, 1989:
216, 1993; 455). Nosotros —al igual que
FERNANDEZ ARECES (1990: 281, & AL.
1993: 83)— hemos admitido dicho criterio,
sin embargo creemos que si bien S. fragilis
esta suficientemente caracterizada a nivel
especifico, las dos subespecies que se
reconocen no son entidades tan bien
definidas. Es decir, mientras que las
diferencias taxonémicas son muy evidentes
en sus extremos de distribucion, existe una
amplisima zona en la cual se hace dificil
referir algunas poblaciones a una u otra
subespecie. De esta 2zona hemos
identificado el material como una u otra
subespecie considerando el conjunto de
caracteres indicados en las descripciones.
El resultado ha sido obtener una linea
imaginaria que une aproximadamente
Pefniscola (Castellén) y Calatayud
(Zaragoza), que delimita las localidades al
norte de ella, pertenecientes a la
subespecie tipo, de las del sur,
pertenecientes a la subespecie paniculala.
No obstante, en algunas localidades de
la subespecie fragilis aparecen ejemplares
con caracteristicas de la subespecie
paniculata, y viceversa. Ejempio de ello son
algunas poblaciones de Jaca —incluidas en
ila subespecie fragilis— con individuos que
muestran un aspecto similar a la
subespecie paniculata, quiza a causa de las
condiciones xéricas que soportan.

Los criterios taxonémicos previos a los
trabajos de WEBB fueron muy confusos.
CAVANILLES (1802: 473) describi6 S.
paniculata para dar nombre a las plantas de
este grupo que crecian en el antiguo reino
de Valencia. Entonces, y sin tener en
cuenta que existia un homaénimo anterior de
Miller para una planta de otra seccion—,
numerosos autores antiguos utilizaron este
nombre. Por su parte, HERVIER (1892:
153) describié S. valentina atribuyéndosela
a Willkomm.

ENGLER & IRMSCHER (1916: 335;
1919: 664) siguieron a Cavanilles, lo mismo
que LUIZET (1918b: 100), el cual aceptd
ademas S. valentina como variedad. Otros
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autores posteriores (LAZARO 1896. 662—663)
incluso distinguieron a nivel especifico S.
valentinay S. paniculata. Contrariamente, PAU
(1895: 53) considerd que S. paniculata era una
subespecie de S. trifurcata, subordinacion que
nos obligé a formular (VARGAS 1990: 279) la
combinacién trinomial que admitimos en la
presente memoria.

Por otro lado, MATEQ & CRESPO (1989)
interpretaron que, a juzgar por la indicacion
locotipica (Castellfort, Castellén) de S. cuneifolia
Cav. —nombre que legitimé posteriormente
Wilidenow como S. cuneata—, se debiera utilizar
este Gltimo binomen para la Unica planta de
nuestro grupo que parece crecer en dicha
localidad tipo (S. fragifis). Sin embargo, tan solo
se trata de un error en la indicacion de la
localidad tipo de S. cuneata, tal y como ya
indicaramos al lectotipificar las plantas de
Cavanilles (VARGAS 1990: 279).

Para mayor confusién, en el protélogo de S.
paniculata (CAVANILLES 1802: 473), se indica
una localidad de la mencionada zona de
transicién (Moreila, Castellén); de dicha zona es
también la localidad clasica de S valentina
Willk. in Hervier (Javalambre). Aunque el
material tipo de Cavanilles posee unos
caracteres propios para ser aceptada la
subespecie paniculata, tras una detenida
observacién de campo realizada en 1a zona de
Morella, hemos interpretado que la mayor parte
de las poblaciones presentan unos caracteres
mas semejantes a los de la subespecie fragilis.

6. S. losae Sennen in Luizet in Guétrot,
Plantes Hybrides de France 5-7: 153 (1931);

Sennen in Butil. Inst. Cat. Hist. Nat. 32(4-5-6):
113 (1932)

= §. pentadactylis Lapeyr. subsp. losae
[losana’] (Sennen) Malagarriga, Plantae
Sennenianae 4. 7 (1974) = S. exarata Vill.
subsp. fosae (Sennen) Fern. Casas in
Fontqueria 4: 23 (1984) — S. pentadactylis
Lapeyr. subsp. losae (Sennen) D.A Webb,
comb. superf., in Bot. J. Linn. Soc. 95: 249

(1987)

= 8. pentadaclylis Lapeyr. var.
suaveolens Luizet & Soulié in Luizet in Bull.
Soc. Bot. France 59: 642643 (1911) = S.
pentadactylis Lapeyr. subsp. suaveolens
(Luizet & Soulié) L.Villar in P.Montserrat &
L.Viltar, Fl. Pyren. Cent. 1: 12 (1981} = &.
exarata Vill. subsp. suaveolens (Luizet &
Soulié) Amich in Stvdia Bot. 2: 143 (1983) =
S. losae Sennen subsp. suaveolens (Luizet
& Soulig) Fern. Areces, T.E.Diaz & Pérez
Carro in Monogr. Inst. Ecol. Piren.: 271
(1990)

= 5. camarae Sennen, Diagn. Nouv. Pl
Espagne Maroc: 268 {1936) — S. exarala
Vill. var. camarae (Sennen) Camara, comb.
inval, in Anales Estac. Exp. Aula Dei
3(3—4): 298 (1955) = S. exarata Vill. subsp.
losae (Sennen) Fern. Casas var. camarae
(Sennen) Fern. Casas in Fontqueria 4: 23
(1984)

Indicacién locotipica: "Hab.: Alava, Sierra de
Barrio, 1200 m. Leg. D, Losa."

lconografia: CAMARA (1955, figura 11);
FERNANDEZ ARECES (1990, lamina 19 y
20). "

Material __tipo: "n.° 7297 exsiccata
1929PLANTES D'ESPAGNE.—F.SENNEN";
BC 84474 ({lectétipo 1); lectotipificacion
propuesta por VARGAS & LUCENO {1988:

125). La lectotipificacidn de WEBB &
GORNALL (1989: 212) fue realizada
posteriormente.

Descripcion: Planta densamente cespitosa,
glabra, rigida, viscosa, con numerosas
glandulas inmersas que le confieren olor y
aspecto balsamiferos en verano. Hojas de
(4)7—20(35) x (2)4—12(20) mm, coriaceas,
con lamina dificiimente distinguible del
peciolo, que al envejecer tornan a amarillo
pajizo y después a marrén. Lamina de
contorno cuneado—flabelado, con (1)3-5(7)
segmentos, lineares -—en ocasiones
linear—elipticos—, obtusos y con un surco
fino sobre el nervio central; segmento
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central de (1)3-6(10) mm de longitud vy
(0,3)0,5-1(1,5) mm de anchura en su parte
media, indiviso; los laterales indivisos o bifidos.
Peciolo de aproximadamente (1)2—4 mm de
anchura en su parte media, de longitud de igual
a 2 veces la de la lamina, con (1)3(5) surcos
finos sobre los nervios. Tallos floriferos de
hasta 17 cm, terminales, erectos. Pie de la
inflorescencia generalmente de longitud igual o
2-3 veces la de ésta, con (0)1-3(5) hojas
indivisas o divididas en 3 segmentos.
Inflorescencia en panicula corimbiforme o
antelada —en ocasiones ovoidal-, compuesta
por (1)2-12(20) flores; bracteas generalmente
indivisas. Flores con hipanto y caliz cubiertos
de glandulas sésiles. Sépalos de 1,5-3 mm de
longitud, triangulares, obtusos. Pétalos de
(3)4-6(7) x (1)2-5 mm, linear-obovados u
obovados, blancos. Capsula globosa -—en
ccasiones ovoidal- Semillas de 0,590,9 x
0,3-0,4 mm, con ornamentacién compuesta por
micropapilas homogéneamente distribuidas y
cortas macropapilas distribuidas con mayor
profusion en la zona distal.

Distribucién: endemismo de la Sierra de la
Demanda, Tierra de Cameros, montes vascos
y Pirineo navarro. El primer mapa
confeccionado de esta especie fue publicado
por nosotros (VARGAS & LUCENO 1988: 132),
distribucion que se representd por puntos de
cuadriculas de 25 km de lado. Mas tarde,
FERNANDEZ CASAS (1988: 35) publicd otro
mapa con puntos que representan cuadriculas
de 10 km de lado, el cual fue modificado
posteriormente {ALEJANDRE & FERNANDEZ
CASAS 1991: 260). Asimismo,
ASEGUINOLAZA & AL. (1984: 273) publicaron
un mapa parcial para e Pais Vasco,
representado por puntos que indican
cuadriculas de 10 km de lado.

Habitat: roquedos calizos entre 400-1850 m,

Material estudiado:

ALAVA: Barrio, --30TVN93, M.Losa, VI-1929, MA 53084,
ibidem, VI-1927, MAF 51465. Sierra de Arcena, Cueto,
30TVN8838, 1200 m, roquedos calizos, N, fisuras
rezumantes, P.M.Uribe—Echebarria, 23-V-1987, 287, MA
489250; idem, MAF 135039. Sierra de Barrio, —30TVN93,

1200 m, herbario da Sennen, VI-1929, BC 700594,
ibidem, VII-1935, BC 88956; idem, MA 53367.
Valdegovia, Guinea, Mte. Pilistornes, NE, 30TVN9844,
870 m, rara en fisuras de un roquedo de calizas
margosas, J.A.Alejandre, 20-Vi-1985, 1855-85, MA
340736. Valdegovia, Nograro, La Mota, 30TVN9838,
1200 m, fisuras del roquedo Norte, B.Fz. de Betofio &
J.AAlgjandre, 18-VI-1981, 1573-81, MA 323472,
Valdegovia, Sierra de Arcena, al W de Cueto,
30TVNE838, 1250 m, roquedos de la umbria, B.Fz. de
Betoio & J.AAlejandre, 18-\V1-1987, 599-87, MA
422621, Zuya, Penas de Oro, 30TWN1453, 850 m,
fisuras y pequerios rellanos en el roquedo terminal,
calizas, J.A.Alejandre, 22-VI-1982, 1474-82, MA
323473

BURGOS: jurisdiccibn de San Zadornil, Sierra de
Arcena, umbria de Mojdn Acuchillado, 30TVN8640,
1250 m, roquedos calizos, B.Fz. de Betofio &
J.AAlejandre, 18-V1-1987, 62887, MA 422604.
GUIPUZCOA: Besain-1sasondo, Monte Mummendi,
30TWNBA71, 790 m, fisuras calizas, Xabler Lizaur,
22-\/-1985, ARAN. Besalntsasondo, Mummendi
30TWNE571, roquedos calizos, X. Lizaur, 4-V-1982,
ARAN 011576. ltsasondo, Murumendi, 30TWN6571,
840 m, muros calizos, Aizpuru & Catalan, 1—{-1988,
ARAN 38815.

LA RIQJA: Anguiano, Pico del Aguila, 30TWM2078,
920 m, grietas de la crestay umbrfa, calizas, B.Fz. de
Betofic & J.AAlejandre, 7-V-1989, MA 484178,
Arnedillo, 'Pefalmonte, -30TWME7, 1200 m, sommet
calc., F.Camara, 1-VIi—1935, MA 53363,MAF 51382,
Arnedillo, Pefalmonte, -30TWM67, 1100 m, in
rupestribus calcareis, cum Valeriana longiflora,
Plilotrichum spinosum, Anthyllis montana subsp.
hispanica, Silene boryi, ASegura Zubizarreta,
14-X—1972, 18514, MA 52090. Brieva de Cameros,
30TWM1867, 1300 m, fisuras de roquedos calizos,
F.Heras & J.AAlgjandre, 29-VI-1985, 1782, MA
340741; {dem, 1782-85 MA 340741. Brieva de
Cameros, 30TWM1767, 1200 m, roquedo calizo
soleado, B.Fz. de Betono & JAAlejandre,
9-VII-1983, 214583, MA 323922. Brieva de
Cameros, Cabezo del Sanio, 30TWM1864, 1850 m,
crestas y roquedos calizos cerca de la cumbre,
M.L.Gil Zdfiga & J.A.Alejandre, 21-VII-1988, 46788,
MA, 468536, Brieva de Cameros, Cabezo del Santo,
cerca de la cumbre, 30TWM1864, 1850 m, crestas y
roquedos calizes, M.L.Gil Zafiga & J.A.Alejandre,
21-V11-1988, 472-88, MA 468534. Brieva de
Cameros, Cabezo del Santo, 30TWM1864, 1840 m,
fisuras de roquedos calizos, F.Heras & J. A Alejandre,
29-V1-1985, 1768, MA 340738. Brieva de Cameros,
Cabezo del Santo, 30TWM1864, 1820 m, fisuras de
la umbria de un pequenc crestén rocoso que desde la
cumbre desciende hacia el SW, calizas, M.LGil
Zuniga & J. AAlejandre, 21-VII-1988, 470-88, MA
468535,
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Brieva de Cameros, Gabezo del Santo, pradera herbosa
dei collado S del Cabezo, 30TWM1864, 1650 m, umbria
da un pequefic creston de calizas que emerge, M.L.Gil
Zadiga & J.A.Alejandre, 21-VI1-1988, 476—88, MA 468533,
Brieva do Cameros, Larrispena, 30TWM1767, 1260 m,
grietas de roquedos calizos, F.Heras & J.A Alejandre,
29-V1-1985, 1791-85, MA 340737. Ezkaray, ceiro San
Torcuato, 30TVM9987, 900 m, fisuras v paqueias repisas
del roquedo calizo, B.Fz. de Betofio & J.A.Algjandre,
2-Vv1-1985, 152785, MA 340739. Matute, 30TWM1780,
1130 m, fisuras en la umbr{a de crestones rocosos, B.Fz.
de Betofio & J.A Alejandre, 16-1V—1985, 1415-85, MA
340705. Matute, umbria de Cerro Pefialba, 30TWM1581,
1150 m, abunda en las fisuras de los roquedos, calizas,
B.Fz. de Betofio & J.A.Alejandre, 29—V--1985, 53685, MA
340708. Ortigosa, 30TWM1868, 1400 m, fisuras de
farallones calizos, P.Vargas, 14-V—1987, 2141PV, MA
485103; idem, 2136PV, MA 484891. Pedroso,
30TWM2781, 1380 m, fisuras de roquedos calizos,
J.A Alejandre, 28-V1-1986, 93486, MA 365111. Pedroso,
an la cabecera del arroyo Pedroso, 30TWM2832, 1250 m,
fisuras de roquedos calizos, B.Fz. de Betofio &
J.A.Alejandre, 28-1V—1985, 55585, MA 340706. Pena
Isasa, 30TWN7168, 1450 m, roquedos calizos y repisas,
P.M.Uribe—Echevarria, 5-V1I-1983, ARAN 011577. Pefia
Isasa, "El cogote”, -30TWM7168, F.Camara, 20—V1i-1934,
MA 53086. Préjano, Sierra de Préjano, Pefalmonte,
30TWM6571, 1150 m, casmofita en calizas, en
comunidades de Saxifrago—Valerianetum longifloras, Amich
& Sanchez Rodriguez, 25-VI-1985, MA 456592, [dem, MA
456592 MAF 131382. Tejedo, -30TWMSS8, F.Camara,
13-VI11-1931, MA 53087. Turrucin, Sierra de Préjano,
Peha Isasa, 30TWM7068, 1450 m, casmdfita en calizas,
en comunidades de Saxifrago—Valerianetum longiflorae,
Amich & Sanchez Rodriguez, 26-Vi-1985 MA
456589, MAF 131384. Turrucin, Sierra de Préjano,
alrededores de Peha Isasa, 30TWM7266, 1025 m,
casmébfita en calizas, en comunidades de
Saxifrago—Valerianetum longiflorae, Amich & Sanchez
Rodriguez, 26-VI—-1985, MA 456588 MAF 131383.
Turruncan, Pefalsasa, ~30TWM76, 1100 m, in rupestribus
calcareis, cum Erinus alpinus, Lonicera pyrenaica,
Chaenorhinum origanifolium subsp. origanifolium, etc...,
A.Segura Zubizarreta, 17-VI-1972, 18515, MA 52091.
Viniegra de Abajo, en la ladera de Ormazal frente al
barranco de! rio Urbion, 30TWM1254, 1520-1630 m, en
grietas y pequenas repisas de un resalte rocoso de calizas
jurdsicas, M.L.Gil Zdhiga & J.A.Alejandre, 29-VIi-1988,
29788, MA 468532, Viniegra de Abajo, entre los
harrancos del rio Urbion y de Fuentedorra, 30TWM1154,
1530 m, en grietas y pequenas repisas de unos roquedos
de calizas jurdsicas, M.L.Gil Zuniga & J.A.Alejandre,
29-VIl-1988, 302-88, MA 468470; idem, 299-88, MA
468961, Viniegra de Abajo, ladera de Qrmazal frente al
barranco del rlo Urbidn, 30TWM1254, 1520—1630 m, en
grietas y pequenas repisas de un resalte rocoso de calizas
jurasicas, M.L.Gil Zuhdiga & J.A.Alsjandre, 29-VII-1988,
282,290-88, MA 468633,468471. Viniegra de Abajo,
macizo de Urbidn, en el fondo de los barrancos de fos rfos
Urbion y Fuentedorra, 30TWM1154, 1500-1530 m, grietas

y repisas de roquedos calizos, M.L.Gil Zuhiga,
M.Luceno, P.Vargas & J.AAlejandre, 9-VII-1989,
25489, MA 485282, Préjano, subida a Pefialmonte,
-30TWME6E6, 1200 m, extraplomos calizos, J.Arizaleta,
F.Muhoz Garmendia, J.Pedrol & R.Rodriguez,
29-V-1988, 3195JP, MA 431923. Macizo de Urbidn,
barranco del rio Urbién, 30TWM1154, 1500 m, grietas
de roquadaos calizos, Alejandre, Gil ZUdhiga, Lucefio &
Vargas, 9-VII-1989, 2822PV, MA. Pr. oppidulum
Amedillo, Peflalmonte, 30TWM67, 1250 m, in rupibus
calcareis verticalibus, Fernandez Casas & Garcia
Guardia, 25-V1-1978, 2336, 3C 629378 MAF 105332,
SEV 61466; idem, 2336FC, MA 323919,326985.

NAVARRA: Arce, Pena Ponsoroa, 30TXN3451, 1160
m, pared caliza, fisuras, Aizpuru & Catalén,
5-VIi-1988, ARAN 38814, Arive, 30TXN4256, 745 m,
roquedo calizo y gleras, Aizpuru, Catalan & Aedo,
11-V-1985, ARAN 038830. Burgui, cumbres de
Virgen de la Pena, 30TXN6323, 1290 m, con Ononis
columnae,  \Villar, 7-V|-1975, V-244-75, JACA.
Ciriza, Sierra de Sarvil, 30TWN3639, 680 m, roquedos
de la solana, calizas, J.AAlejandre, 10-VI-1986,
64986, MA 365168. Echauri, 30TWN9639, 780 m,
fisuras de roquedo calizo, rocas de pie de cantil,
orient. S, Aizpuru, Catalén & Aedo, 13-V-1985,
ARAN 038825. Ergoyena, pto. de Lizarraga,
30TWN81486, 1050 m, fisuras roquedo calizo, Aizpuru
& Catalan, 184X—1982, ARAN 038831. Erro, Ardaiz,
desfiladero rio Erro, 30TXN2550, 600 m, fisuras,
Aizpuru & Catalan, 13-V1-1987, ARAN 38822; [dem,
ARAN 38822, ARAN 38821. Erro-Arce, Larrogain,
30TXN2951, 1279 m, fisuras roquedo calizo, Aizpuru
& Catalan, 25-X-1987, ARAN 038817. Erro-Arce,
Pefa Liran, 30TXN3054, 1100 m, fisuras roquedo
calizo, Aizpuru & Catalan, 21-VII-1987, ARAN
038820. Erro-Ardaiz, 30TXN2550, 600 m, fisuras de
roquedo calizo, |.Aizpuru & P. Catalan, 13-V1-1987,
MA  485038. Estereibar, Antxoriz—-Arromendi,
30TXN1547, 870 m, fisuras de rocas calizas, Aizpuru
& Catalan, 12-VI-1987, ARAN 038826, Esteribar,
Antxoviz, Arromendi, 30TXN1547, 870 m, fisuras de
roguedo calizo, |.Aizpuru & P. Catalan, 12-VI-1987,
MA 485037. Foz de Lumbier, entre tlineles (préximo
al primero por Liédana), 30TXN4022, 420 m, L \illar,
11-v—1971, JACA 134071. lrurzun, Ermita N.S2 Pilar,
rio Araquil, 30TWNS549, gargantas, P.Montserrat,
12-V—1970, JACA 72670, lzagaondoa, Pena lzaga,
30TXN2830, 1200 m, roquedos de conglomerados
calcareos, Aizpuru, Catalan & Aedo, 18-V-1985,
ARAN 038829. Lizarraga, sobre el tunel de la
carretera, solana del puerto, 30TWN8046, 1150 m,
P.Montserrat, 21-VI-1972, JACA 335272. Liédana,
foz de Lumbier, 30TXN4022, 420 m, Fernandez
Casas & Susanna, 20-V-1987, 10489FC, MA
437360. Longuida, Srra. Zariquieta, 30TXN3841, 1020
m, cantil calizo, Aizpuru & Cataldan, 16-1X-1987,
ARAN 038818. Lumbier, Foz de Lumbier, entre
tineles, 30TXN3921, 440 m, L.\Villar, 3—Vi-1986,
JACA 394386, Lumbier, Yesa—-Arangoiti, 30TXN4823,
1350 m, fisuras roquedo de calizas, Aizpuru, Catalan
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& Aedo, 9-VI-1985 ARAN 038827. Lumbier, foz,
30TXN3921, 480 m, cantiles calizos, Aizpuru & Catalan,
2.y-1987, ARAN 38823, Navascués, Monte Ollate,
30TXN6028, 1400 m, fisuras de roquedo, Aizpuru &
Catalan, 3-Vili-1987, ARAN 038819. Romanzado, foz de
Arbayun, 30TXN4725, 600 m, desfiladero calizo con
carrascay bosgue mixto eutrofo, Aizpuru, Catalan & Aedo,
12-V/-1985, ARAN (038828. Romanzado, foz de
Arbaiun—Burgia, 30TWNS5027, 840 m, quejigal sobre
calizas y calcarenitas, Aizpuru & Catalén, 31-V-1986,
ARAN 038824. Yearri, 30TWNB8246, 1160 m, crestones
calizos, P.M.Uribe—Echebarrfa, 15-Vi-1988, MA 465469.
Yerri, pto. Lizarraga, 30TWN8246, 1160 m, crestones
calizos, P.M.Uribe—Echebarria, 15-VI-1988, MAF 132052,
idem, ARAN 011575. Yesa, Leire, 30TXN4923, 1275 m,
fisuras roquedo calizo, Aizpuru & Catalan, 14-Vili-1988,
ARAN 38816. Prés d'lzurzin, prés d'Ermita de Na Stra. del
Pilar, entre Erroz et Atondo, 30TWNB8246, 1160 m,
craestones calizos, P.M.Uribe—Echebarrfa, 15-V1-1988, MA
465469, prés d'lzurzdn, prés d'Ermita de Na Stra. del Pilar,
entre Erroz et Atondo, rio Araquil, —-30TWNS549, 430 m,
falaise calcaire ombragée, Saxifragion
trifurcato—canaliculatae, P. Montserrat, 26-VI-1970,
1225770, MA 303882, Prés d'lrurzan, prés d'Ermita de Na.
Stra. del Pilar, entre Erroz et Atondo, gorges du Rio
Araquil, ~-30TWN9549, 430 m, falaise calcaire ombragée,
Saxifragion tifurcato—canaliculatae, P .Montserrat,
26-V—1970, 1225/70, MA 10835.

ZARAGOZA: Salvatiorra de Esca, Virgen de la Pefia,
30TXNG6329, 1300 m, crestones calizos,
P.M.Uribe—Echevarria & P.Urrutia, 21-Vil-1987, MAF
132053. Salvatierra de Esca, foz de Fornielios,
30TXN6929, 800 m, pies de cantiles secos, L.\Villar,
22-VI-1973, V-197-73, JACA, Siglés, solana delaSierra
de Orba, 30TXN6622, 900 m, cantil calizo abrigado con
Althaea hirsuta, Psoralea bituminosa, Jasonia glufinosa,
Trigonelia gladiata, Stipa offneri, ..., | Villar, 7-VI-1972,
V-39472, BC 636911, SALA 24903, ibidem, en cantil
calizo abrigado con Althaea hirsuta, Psoralea bituminosa,
Jasonia glutinosa, ..., 7-V1--1972, V-39472, MA 323920.
Rio Esca, Salvatierra de Esca, 30TXN6328, 600 m, gleras
y cantiles soleados calizos, P.Montserrat & L.\Villar,
4-\I-1974, JACA 351274,

DISCUSION

Nos encontramos ante un taxon mal
entendido por la mayor parte de los boténicos.
Los primeros autores que diferenciaron alguna
planta referible a esta especie fueron LUIZET
(1911: 642), que Ia consideraron como variedad
suaveolens de S. pentadactylis —criterio
admitido por ENGLER & IRMSCHER (1916:
393).

Posteriormente, LUIZET (1931. 153)
atribuy6é a Sennen la descripcion original de S.
losae, si bien este Gltimo autor la describid casi

a la vez (SENNEN 1932: 113). Ciertos
autores ulteriores (CAMARA 1955. 297,
AMICH 1983: 143, FERNANDEZ CASAS
1984: 23) la subordinaron
incomprensiblemente a S. exarafa, y
algunos otros (MALAGARRIGA 1974: 7,
WEBB 1987b: 249) a la afin S.
pentadactylis. Este dltimo (WEBB 1964:
372) la habria considerade inicialmente
parecida a S. pentadactylis y S. intricala,
para después subordinarla a &S.
pentadactylis como subespecie (WEBB &
GORNALL 1989: 213, 1993: 455).

Sin embargo, segun las caracteristicas
propias ya indicadas de esta planta
(VARGAS & LUCENO 1988}, asi como los
puestos de manifiesto a lo largo de la
presente memoria doctoral, nos indican que
rene caracteres taxondémicos para ser
considerada como especie independiente.
Asimismo, a partir de dichos resultados,
consideramos que presenta una mayor
afinidad con S. moncayensis que con
ninguna otra especie, e incluso parece
légico pensar que son vicariantes. S. losae
parece haberse diferenciado por las sierras
y barrancos proximos al alto valie del Ebro,
mientras que S. moncayensis 1o ha hecho
por sierras y barrancos situados al sur del
bajo valle del Ebro.

Por otra parte, fueron descritos dos
taxones (S. pentadactylis var. suaveolens y
S. camarae) que nosotros hemos
considerado asimilables a 5. /osae. Se ha
tomado dicho criterio al considerar que
ambas plantas constituyen los extremos de
variacion de S. losae, como consecuencia
de las muy diferentes condiciones
ambientales que soportan. Las plantas
correspondientes al primer taxon son mas
robustas y laxas —quizé por crecer en zonas
de influencia mas oceanica-, mientras que
las del segundo son mas congestas y
reducidas en todas sus partes —quizd por
vivir en ambientes mas xéricos—. VILLAR
(1981: 12), AMICH (1983: 143) vy
FERNANDEZ ARECES (1990: 271, & AL.
1980: 307, & AL. 1993: 90) combinaron la
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mencionada variedad suvaveolens como
subespecie de S. pentadactylis, S. exaratay S.
losae, respectivamente. Sin embargo, en todo el
area indicado por FERNANDEZ ARECES & AL.
(1993) para S. losae subsp. losae existen
poblaciones cuyos caracteres son propios de la
supuesta subespecie suaveolens.

7. 8. moncayensis D.A. Webb in Feddes
Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 68: 201 (1963)

= 5. penifadaclylis Lapeyr. subsp.
moncayensis (D.A. Webb) Malagarriga, Plantae
Sennenianae 4. Saxifraga (T.) L.: 7 (1974) = S.
intricata Lapeyr. subsp. moncayensis (D.A.
Webb) P.Vargas & Munoz Garmendia in
Fontqueria 11: 7 (19886)

— S. ["BY] fatifolia Pau, nomen illeg., in
Actas Soc. Esp. Hist. Nat. 28: 4142 (1899),
non Ser. in DC. (1830)

Indicacién locotipica: “Sierra de Moncayo
(Zaragoza). Abundant at 1500--1600 m, near the
hermitage. D.A. Webb, 5 April, 1959"

lconografia: CAMARA (1955, figura 14, con
indicacion "Saxifraga Willkommiana Boiss., del
Moncayo").

Material tipo: "5 April 1959.D.A.Webb."; TCD
(holdtipo ).

Descripcion: Planta densamente cespitosa,
pubérula, de consistencia blanda, cubierta por
glanduias inmersas, superficiales vy
pedunculadas generalmente por 14 células
que le confieren olor balsamifero en verano.
Hojas de (10)15-20(30) x (6)10-15(22) mm,
con {&mina dificilmente distinguible dei peciolo,
que al envejecer tornan al amarillo 0 anaranjado
y después al marrébn. Lamina de conforno
romboidal o cuneado—flabelado, con glandulas
sésiles o pedunculadas por 1-2 células, con
(3)5(9) segmentos, de lineares a
linear—elipticos, de obtusos a subagudos, con
un surco fino sobre el nervio central, margenes
con pilosidad similar a la del haz; segmento
central de (3)6-8(12) mm de longitud y de
{0,6)0,8—1,1(1,2) de anchura en la parte media,

generalmente indiviso; los laterales bifidos.
Pectolo de (1)2-3(4) mm de anchura en la
parte media, de igual a 2 veces tan largo
como la lamina, generalmente con (1)3(5)
surcos finos sobre los nervios, con
glandulas sésiles y pedunculadas por 1-4
céluias. Tallos floriferos de hasta 15 c¢m,
terminales, erectos, Pie de la inflorescencia
de longitud generalmente 1-2 veces la de
ésta, cubierto de numerosas glandulas
sésiles y pedunculadas por 1-3(4) células,
con (0) 1-2(3) hojas indivisas o divididas en
3(5) segmentos. Inflorescencia en panicula
corimbiforme o antelada, compuesta por
(2)6—12(23) flores; bracteas indivisas o
divididas en 3 segmentos. Flores con
hipanto y caliz cubiertos densamense de
glandulas sésiles y pedunculadas por 1-3
células. Sépalos de 1,5~-3 mm de longitud,
linear—triangulares o ftriangulares, obtusos.
Pétalos de (3)4-5(6) x 2-3(4) mm,
cbovados, blancos. Capsula globosa —en
acasiones ovoidal—. Semillas de 0,5-0,7 x
0,3-0,45 mm, con ornamentacion
compuesta por micropapilas
homogéneamente distribuidas y cortas
macropapilas  distribuidas con mayor
profusién en la zona distal.

Distribucién: endemismo de ta Sierra del
Moncayo, Sierra de Cucalén, Sierra de
Oriche y barrancos de la Alcarria. El primer
mapa de distribucién fue aportado por
nosotros VARGAS (1987b: 541) con puntos
correspondientes a cuadriculas UTM de 25
km de lado. Mas tarde, FERNANDEZ
CASAS (1988: 33) publicé otro mapa pero
con puntos de cuadriculas de 10 km de
lado. Asimismo, ALEJANDRE &
FERNANDEZ CASAS (1991: 260) amplian
dicha dicha distribucién.

Habitat: roquedos calizos y siliceos entre
800-1700 m.

Material estudiado:

GUADALAJARA: Baides, -30TWL13, B.Lazaro,
18-V-1899, 3180, MAF 51802. Corduente, Hoz del
rio Gayo, pr. ermitorium dictum nuestra Sehora de la
Hoz, 30TWL8420, 1100 m, in rupibus verticalibus,
Farnandez Casas & Mufioz Garmendia, 14-VI—1978,
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2299, MA 409235. Gutamilla, —30TWL 24, Rivas Mateos,
27-V-1923, MAF 51466. Hoz del rio Gallo, 30TWL8420,
1100 m, fisuras de rodenos, Vargas, 7-VI1-1987, 2311PV,
MA 489928. La Cabrera, —30TWL23, 900 m, foca caliza,
A. Segura Zubizarreta, 19-V—1968, MA 326918. Molinade
Aragon, ermita de la Hoz del rio Gallo, -30TWL82, fisuras
de conglomerados, Vargas, 22-VII-1991, 2856PV, MA.
Molina de Aragdn, ermita de la Hoz del rio Gallo,
30TWL8B420, 1100 m, fisuras de conglomerados, Vargas,
22-V11-1991, 2956PV, MA. Pelagrina, —-30TWL34, 300 m,
calizo, A.Segura Zubizarreta, 11-V-1963, MA 326919.
Pelegrina, 30TWL3241, 1000 m, fisuras de canones
calizos, P.Vargas, 14-V-1987, 2131PV, MA 485007,
ibldem, fisuras en cafiones calizos, Vargas, 14-V-1987,
2131PV, MA 489930. Pelegrina, ~30TWL34, 800 m, in
rupestribus calcareis, cum Anfirrhinum pulverulentum,
Hormatophylla spinosa, Arabis alpina, Asplenium
ruta—murana, .., A.Segura Zubizarrsta, 22-Vi—1974,
18502, MA 323917, SEV 52084. Pelegrina, mirador de
Pelegrina, 30TWL3241, 15342 m, fisuras de calizas,
M.Lucenc, V.M.Martinez & P.Vargas, 5-X—1986,
1542PV/3, MA 489924, Pelegrina, rio Dulce, 30TWL.3241,
900 m, paredones calizos del candn, Lucefic & Vargas,
13-V—1991, 2882PV, MA. Siglenza, La Cabrera, rio
Dulce, 30TWL23, 950 m, A.lzuzquiza, 12-V—1990, 2064Al,
MA 499607. Torete, Cuevas L.abradas, 30TWL7718, 960
m, in rupibus calcareis, Fernandez Casas & Mufoz
Garmendia, 14-VI-1978, 2297, MA 410039. Torete, prope
Cuevas Labradas, 30TWL7718, 950 m, in rupibus
calcareis, J.Fernandez Casas & F.Munoz Garmendia,
14-VI—1978, 2297FC, MA 497427,

SORIA: Beraton, 30TWM9819, 1340 m, en pequeiio
contrafuerte rocoso, calizas, M.L.Gil Zafiiga &
J.AAlejandre, 27-V—-1988, 122088, MA 468435. Beratdn,
30TWM9919, 14301460 m, fisuras de farallones calizos,
Vargas, 12-V-1987, 2161PV, MA 489929 Beraton,
30TWM9I917, 1200 m, fisuras de farallones calizos,
Vargas, 12-V—1988, 2161PV, MA 489929 MA 349606,
Beratén, 30TXM0017, 11601200 m, laderas al pie de
roquedos calizos verticales, solana, ambiente de
carrascales, roquedos, M.L.Gil Zdriga & J.A.Aleiandre,
27-V—1988, 125788, MA 468437. Beraton, Cerro San
Roque, 30TWMI919, 1430--1460 m, roquedos calizos,
M.L.Gil Zdniga & J.A Alejandre, 27-V-1988, 1229-88, MA
468436 MA 443219. Ciria, -30TWM80, 1000 m, in
rupestribus  calcareis, cum Pilotrichum  spinosum,
Sarcocapnos enneaphylia, Jasonia glutinosa, Crepis albida,
etc..., A.Segura Zubizarreta, 6-VI1-1975, 18510, MA 52092,
Ciria, 30TWMB8608, 1020 m, roquedos calizos en un
pequeno desfiladero, zonas umbrosas, M.L.Gil Zufiga &
J.AAlgjandre, 29-V-1988, 116088, MA 468434 MA
468539. Ciria, 30TWM8608, 1040-1100 m, roquedos
calizos en las cercanias del castillo, busca las zonas mas
frescas de la umbria, M.L.Gil Zufiga & J.A. Alejandre,
29-v—1988, 1134-88, MA 468540. Torrubia de Soria,
Sierra de Costanazo, 30TWM7707, 1290 m, en fisuras de
roquedos de la umbria, calizas, M.L.Gii Ziniga &
J.A Alejandre, 22-V—1988, 152788, MA 468439.
TERUEL: Calamocha, Sierra de Gucalén, -30TXL54, 1400
m, falaises calcareis exp. au NW, JMolero &

J.M.Montserrat, 5-VI—1980, BC 636258, SEV 112647,
Calamocha, Sierra de Gucaidn, 30TXL54, 1400 m,
falaises calcaires exposées au NW, J.Molero &
J.M.Montsarrat, 5-VI-1980, MA 377664, [dem, MAF
124157. Puerto de Rudilla, 30TX.6341, 1360 m,
crestas venteadas y cantil Norie, L. Villar & J.Ferrer,
2911984, JACA 47584. Sierra de Oriche, sobre
Bea, 30TXL5645, 1200 m, fisuras de calizas, Lucefio
& Vargas, 27-V—1991, 2898PV, MA. De Segura a los
Bailos por camino de caballerlas, 30TXL73,
11001200 m, cantiles sobre el rlo Aguasvivas,
J.Molero & J.M.Montserrat, 18-1X—1981, BC 635450.
ZARAGOZA. Aranda de Moncayo, —30TXMO0O,
B.Vicioso, VI-1894, 810, MA 53077. Aranda de
Moncayo, 30TWM9905, 1000 m, fisuras de calizas,
M.Lucefo, V.MMartinez & P.Vargas, 5-X—1986,
1545PV/2, MA 489925 Aranda de Moncayo,
30TWM9805, 1020 m, rogquedo calizo, umbtia, M.L.Gil
Zuniga & J.AAlegjandre, 15-VI-1990, 1623-90, MA
493647. Aranda del Moncaye, —-30TXMOQ, 1V—1860,
3182, MAF 51660. Andén, Morrén—La Musla,
30TXM0420, 1540 m, crestones rocosos, calizas,
M.L.Gil Zdfiga & J.A Alejandre, 14-VI-1990, 62790,
MA 493651. AnRdn, Peflas de Talamantes,
30TXM0620, 1500 m, calizas, grietas de roquedos, en
especial de la umbria, M.L.Gil Zahiga & J.A. Alejandre,
14-VI-1990, 63590, MA 493649. ARdn, macizo de
Moncayo, Pehas Talamantes, 30TXM08620,
14001460 m, roquedos calizos, W-NW, M.L.Gil
Zuniga & J.A.Alejandre, 15-VI-1990, 655-90, MA
493650. Tabuenca, puerto Chavola, 30TXM2113, 950
m, gargantas, L Villar, 13-V1-1973, JACA 182273.
Afdén, macizo del Moncayo, Sierra de La Muela,
30TXMO319, 1600 m, en grietas y pequenas repisas
calizas liasicas, J. A Alejandre, 26--V111-1988, 606-88,
MA 468528. Andn, macizo del Moncayo, Sierra de La
Muela, 30TXMOQ0320, 16501700 m, grietas y
pequenas repisas del roquedo NW del Morrén, calizas
lidasicas, J.A.Alejandre, 27-VIII-1988, 57688, MA
468517, MA 468960. ARdn, macizo del Moncayo,
Sierra de la Muela, 30TXM0319, 1530 m, roquedos de
la solana, calizas, M.L.Gil Zdniga & J.A.Alejandre,
19-VI-1989, 519-89, MA 485183. Berdejo, mte.
Rituerta, 30TWM8702, 1000 m, grietas y pequenas
repisas de la base del roquedo de la umbria, calizas,
M.L.Gii Zuhiga & JAAlejandre, 16-VI-1990,
1645-90, MA 493648, 493646. Bijuesca, 30TWLI099,
910 m, grietas de roquedos calizos sombreados muy
cercanos al pueblo, M.L.Gil Zdniga & J.A.Alejandre,
16-VI-1990, 1648-90, MA 493645. Calcena, Pefas
Albas, 30TXMO0715, 1250 m, roca caiiza al Norte,
A.Martinez, 15-VI|-1986, JACA 305886.
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Moncayo, —30TWM92, in fissuris rupium, B.Vicioso,
4-VIII-1898, MA 53039. Moncayo, 1 km aproximadaments
antes de llegar al santuario, 30TXM0328, 16001700 m,
roquedos, M.lLucefio & P Vargas, 14-VII-1986, MA
489927. Moncayo, debajo det Santuario, —30TWM92,
P.Capel, 22-Vi-1948, BC 115005. Moncayo, rocas
inmediatas al santuario, 30TWM92, 1620 m, hendiduras de
las rocas, B.Vicioso, 4—ViIi—1898, MA 53036. N2 52 M¢,
-30TWM92, ?, VI, 3186, MAF 51670. Purujosa, Penas de
Herrera, 30TXM0215, 900950 m, en un abrupto barranco
en calizas, M.L.Gil Ziniga & J.A.Alejandre, 27-V—1988,
126488, MA 468438. Sierra del Moncayo, hosteria de la
Virgen del Moncayo, teleférico del refugio, 30TWM9827,
E.Vaidés—Bermajo, S.Castroviejo & G.L6pez, 25-VI-1979,
5343EV, MA 323918. Siarra del Moncayo, el Cucharén,
-30TWME2, 1650 m, comunidades casmcflticas,
D.Sanchez—Mata & D.Belmonte, WVIlI-1986, MAF
124446-7. Sierra del Moncayo, roquedos del Guchardn,
vert. N, -30TWMS2, 1500 m, en roquedos y suelos
pedregosos, E.Fuertes Lasala, A.Burgaz & A.Mendiolg,
3-Vvi-1982, MA 323913. Sierra del Moncayo, el Cuchardn,
vert. N, -30TWMB92, fisuras de rocas acidas, E£.Fuertes,
AR.Burgaz & A.Mendiola, 15-VIi-1983, MA 323014
Sierra del Moncayo, proximidades de la ermila Nira. Sra.
del Moncayo, 30TWM9727, 1650 m, fisuras de roguedos,
Vargas, 13-V-1987, 2159PVbis, MA 489926. Sierra del
Mencayo, Santuario, 30TWM92, 1600 m, in rupibus siliceis
verticalibus, Fernandez Casas & al,, 25-V|-1976, 1225FC,
BC 633177, MAF 111238, SEV 61553; idem, 1225, MA
323916. S? del Moncayo, Santuario, —-30TWM92, H.Sainz,
2-V—1982, MAF 124406. Tabuenca, Pefa de Las Armas,
—30TXM11, 1200 m, in rupestribus calcareis, cum Erinus
alpinus, Jasonia glufinosa, Chaenorhinum origanifolium
subsp. cadevallii A.Segura Zubizarreta, 26-V-1973,
18509, MA 52089. Tabuenca, Sierra de la Nava Alta, al E
del Pt? de la Chawvola, 30TXM2113, 950-980 m, en
roquedos de calizas, M.L.Gil Zudiga & J.A Alejandre,
13-1X—-1988, 2066—88, MA 468440. Tabuenca, Sierra de
la Nava Alta, Cabezo del Galiano, 30TXM2013, 1000 m,
fisuras y repisas del roquedo en la solana, calizas, M.L.Gil
Zaniga & J.A Alejandre, 10-Vi-—-1989, 43689, MA 485179,
Tabuenca, Sierra de la Nava Alta, Cabezo del Galiano,
30TXM2113, 970-980 m, rogquedo calizo de {a umbria,
M.L.Gil Zaniga & J.A.Alejandre, 10-VI-1989, 45789, MA
485180. Tabuenca, Sierra de la Nava Alta, Pefna de las
Armas, 30TXM1816, 1650—1670 m, roquedos calizos enla
base del morron N, M.L.Gil Zdniga & J.A Alejandre,
11-V1-1989, 49789, MA 485182. Tabuenca, Sierra de la
Nava Alta, Pena de las Armas, 30TXM1816, 1100-1130m,
roquedos calizos en umbria, MLGil Zddiga &
J.AAlejandre, 11-VI-1989, 478-89, MA 485181.
Tarazona, Sierra de Moncayo, cifco N del Lobera,
30TWMO825, 1870 m, en la umbria de resaltes rocosos
del circo N del Lobera, sustrato acido, M.L.Gil Zdniga &
JAAlejandre, 14-VIi-1989, 812-89, MA 468438MA
485177. Tarazona, Sierra de Moncayo, contrafuerte en la
umbria de Los Angeles, 30TWM9826, 1720 m, resalte
rocoso, substrato acido, M.L.Gil Zafiga & J.A.Alejandre,
14-VI1I-1989, 795-89, MA 485176. Puerto de la Chavola,
30TXM2113, 1000 m, fisuras de calizas, Vargas,

12-V-1987, MA 489931.

DISCUSION

PAU (1899: 41) describi6é timidamente
por primera vez esta especie, sin embargo
el binomen utilizado (S. latifolia) poseia un
homoénimo anterior.

Tras la descripcién original de Webb
como S. moncayensis, MALAGARRIGA
(1974. 7) y VARGAS & MUNOZ
GARMENDIA (1986: 7) consideramos dicho
taxon como subespecie de &. pentadactylis
y §S. intricata, respectivamente. Sin
embargo, como consecuencia de los
trabajos desarrollados a o largo de la
presente memoria doctoral hemos
encontrado suficientes argumentos para
mantener este taxon en rango especifico.

Este criterio ha sido mantenido
sucesivamente por WEBB (1964: 272, 1989:
208, 1993: 455) y considerado
posteriormente por ofros autores: VARGAS
(1987b} y FERNANDEZ ARECES (1990:
311, & AL. 1993: 92).

Por otra parte, se consideré para esta
planta una distribucion ligada al Moncayo,
pero como ya indicaramos (VARGAS
1987b) la localidad clasica constituye el
limite altitudinal de la especie, y sin
embargo, se distribuye con mayor profusién
por las sierras y barrancos al sur del bajo
valle del Ebro.

Ademas de ser S. moncayensis una
especie muy afin a 8. losae, tiene una
estrecha proximidad a S. vayredana y algo
mas lejana a S. intricata.

8. 8. vayredana Luizet in Bull. Soc. Bot.
Fr. 60: 413 (1913)

= §. geranioides L. var. condensala
Costa, FI. Catal.: 92 (1864)

= S. vayredana luizet var. laxa Luizet
in Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 147 (1915)

= 8. vayredana Luizet var. major Luizet
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in Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 147 (1915)

= §. vayredana Luizet var. intermedia Luizet
in Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 147 (1915}

— 8. vayredana Luizet var. typica Luizet,
nomen inval, in Bull. Soc. Bot. Fr. 62: 147
(1915)

Indicacién locotipica. "Sierra de Montseny! (J.
Soulié! Juin 1913})".

lconografia: ENGLER & IRMSCHER (1916,
figura 76); BOLOS & VIGO (1984: 332).

Material tipo: "Société pour I'étude de la flore
franco—helvétique, No0.2228. Catalogne: entre
Gualba et Santa Fé, éboulis siliceux vers 700
m. 2 juin 1913. Soulié"; P (lectotipo);
lectotipificacion propuesta por WEBB &
GORNALL (1989: 210). BC (isolectdtipo 1).

Descripcién: Planta densamente cespitosa,
pubérula, de consistencia blanda, cubierta por
glandulas inmersas, sésiles y pedunculadas
generalmente por 1-2(5) células que le
confieren un fuerte olor balsamifero en verano.
Hojas de (5)9--14(18) x (4}7-10(12) mm, con
ldmina en ocasiones dificilmente distinguible del
peciolo, que al envejecer tornan a marrén con
rapidez. Lamina de contorno cuneado—flabelado
o flabelado, con glandulas sésiles vy
pedunculadas por 1(2) células, con (3)5(9)
segmentos, de linear—elipticos a lanceolados,
agudos, sin surco —en ocasiones con un surco
fino ligeramente marcado sobre el nervio
central-, margenes con pilosidad semejante a
fa del haz; segmento central de (1}3--4(5) mm
de longitud y de (0,4)0,6—1(1,2) mm de anchura
en la parte media, generalmente indiviso, los
laterales bifidos. Peciolo de aproximadamente
1—2 mm de anchura en la parte media, de igual
a 2 veces tan largo como la lamina,
generalmente con un solo surco fino sobre el
nervio central, con glandulas sésiles vy
pedunculadas por 1-3(5) células. Tallos
floriferos de hasta 15 cm, terminales, erectos.
Pie de la inflorescencia generalmente de
longitud similar 6 2—-3 veces la de ésta, con
{0)1-2(3) hojas indivisas o divididas en 3(5}

segmentos, con glandulas sésiles vy
pedunculadas por 1-2(3) celulas.
inflorescencia en panicula corimbiforme o
antelada, compuesta por (1)3-8(12) flores;
bracteas indivisas o divididas en 3
segmentos. Flores con hipanto y cdliz
cubiertos densamente de glandulas sésiles
y pedunculadas por 1-2(3) células. Sépalos
de 1-2(3) mm de longitud,
linear—triangulares o trianguiares,
subagudos. Pétalos de (3)4-6 x 2-3(4) mm,
obovados, blancos, Céapsula globosa —en
ocasiones oveidal-. Semillas de 0,55-0,7 x
0,2-0,4 mm, con ornamentacion compuesta
por micropapilas y cortas macropapilas
distribuidas homogéneamente.

Distribucién: endemismo de la Sierra del
Montseny. PANAREDA & NUET (1983: 498)
publicaron un detalladisimo mapa
representado por puntos que indican
cuadriculas de 1 km de lado. Asimismo,
aparece un mapa en BOLOS & VIGO
(1984: 332).

Habitat: roquedos siliceos entre 700—1550
m.

Material estudiado:

BARCELONA: Agudas, -31TDG52, B.Masferrer,
6-VIl-1867, BC 23663. Collformic, Montseny,
31TDG42, 1120 m, fisura de roca silicea, X.Font &
M.Bernal, 20-VvI-1988, MAF 135719, Massif du
Monseny, Marou prés Sta.Fe, -31TDG52, 1350 m,
éboulis granitiques, F.Sennen, 13-VII-1913, MA
52863, 177764. Massif du Monseny, Morou prés
Sta.Fe, -31TDG52, 1400 m, éboulis schisteux,
F.Sennen, 13-VIII-1913, MA 52862, 52860. Massif du
Monseny, prés Sta.Fe vers las Agudas, -31TDG52,
1350 m, Sennen, 14-VIi-1913, MA 52859. Monseny,
-31TDG42/52, A.C.Costa, V], BC 613356. Monseny,
—30TDG42/52, 1500 m, rochers, F.Tremols, VI-1883,
MA 169041. Monseny, pr. las Agudas, —31TDG52,
1500 m, ad rupes., F.Tremols, VI-1868, BC 659225,
Montseny, -31TDG42/52, 1300 m, fisuras de
pehascos, Gabarde, VI-1949, MA 126972. Montseny,
Agudes, -31TDG52, F. Trémols, Vii-1897, BC 654932,
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Distribucién de S. vayredana Luizet segln el material estudiado.
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Montseny, Turé de I'Home, —-31TDGS52, Font Quer,
14-VII-1917, BC 23624; ibfdem, 14-VIII-1917, BC 23623;
ibldem, 4-V|-1822, BC 603807 Moniseny, hacia las
Agudas, —-31TDG52, rocas, J.Cadevall, 16-VII-1886, BC
herbario Cadevall. Montseny, les Agudes, —31TDG52,
F.Trémols, VII-1897, BC 651311. Montseny, pr. Santa Fe,
31TDGS2, 1280 m, in rupibus sllicels verticalibus, Molero,
18-VI-1978, MA 327040, BC 653323, MAF 122690, SEV
94310. Montseny, vall de I'Avencd, pr. Aiguafreda,
—31TDG32, Font Quer, 15-V—1916, BC 23625. Montsny,
Turd de I'Home, —31TDGS52, 1550 m, in rupestribus
schistosis, Font Quer, 14-V1i-1917, BC 23620, Sietra de
Montseny, base de "les Agudes', 31TDG5324, 1500 m,
fisuras de esquistos, Lucerno, Mayol, Rosselld & Vargas,
28-v—1991, 2905PV, MA. Sierra do Montseny, base de
"les Agudes", exposicién E, 31TDG5425, 1200 m, fisuras
de esquisios, Luceno, Mayol, Rossellé & Vargas,
28-v—1991, 2896PV, MA. Sierra de Montseny, pista que
une las carreteras del Turdé de I'Heme y StaFe,
31TDGS323, 1000 m, fisuras de esquistos, Lucefo, Mayol,
Rosselld & Vargas, 28-V—1991, 2895PV, MA, Sta. Fa da
Montseny, —31TDG42, Font Quer, 14-VilI-1917, BC
23622, Torrén de Las Agudas, ~-31TDG52, J.M.barnadés,
BC 603177. Entre Gualba et Santa Fe, —-31TDG52, 700 m,
éboulis siliceux, J.Soulié, 2-Vi—1913, BC 7000947. Entre
Gualba y Sarnta Fe, -31TDG52, 700 m, eboulis siliceux,
J.Soulié, 2-V1-1913, BC herbario Cadevall.

GERONA: Sn. Segimon, =31TDG43, Gallardo, BC 125923,
BARCELONA/GERONA; Altos del Montseny, rocas del
Ultimo escarpe ascendiendo al Matagallo, —31TDG42,
rocas, en las fisuras, Marcos, 9—VI-1948, MAF 51789.
Montseny, —31TDG42/DG52, F.Trémols, VI-1884, BC
654954. Montseny, Les Agudes, —31TDG52, Cuatrecasas,
9-VIIl-1926, MAF 51788, Montseny, St.Migel Soiterra,
—31TDGS2, E.Vayreda, VI-1875, BC 596653. Montseny,
coll de Sta. Elena, 31TDG52, Gallardo, BC 125922, San
MarCal, -31TDG52, J.M.Barnadés, BC 603176.

DISCUSION

Iniciaimente COSTA (1864: 92) describi¢
esta planta en el rango varietal subordinandola
a S. geranioides. Posteriormente, WILLKOMM
(1880: 112) consideré las plantas de la Sierra
del Montseny incluibles dentro de la variedad
intricata de la extraibérica S. exarata.

Desde la descripcion original de LUIZET
(1913: 413), la mayor parte de los autores
(ENGLER & IRMSCHER 1916: 336, WEBB
1964: 372, 1989: 209, 1993: 455) admitieron el
status taxondmico de especie; rango que nos
parece totalmente apropiado para este
endemismo. LUIZET (1915: 147) considert 4
formas para esta especie que no parecen tener
gran valor taxonémico.

9. §. pentadactylls Lapeyr., Fig. FI. Pyr.:
64 (1801) subsp. pentadactylis

= S. pentadaclyla D. Don in Transcact.
Linn. Soc. 13: 419 (1821)

= §. oblusifida D. Don in Transcact,
Linn. Soc. 13: 416 (1821)

= 5. pentadactylis forma minor Luizet in
Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 555 (1910)

= 5. pentadaclylis forma multifida Luizet
in Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 555 (1910) = S.
pentadaclylis subvar. multifida Luizet &
Soulié ex Engl. & Irmscher, Pflanzenr. 67
(IV.117): 392 (1916)

= S. peniadactylis forma trifida Luizet in
Bull. Soc. Bot. Fr. 67: 555 (1910) = S.
pentadactylis subvar. trifida (Luizet) Engl. &
Irmscher, Pflanzenr. 67 {IV.117): 392 (1916)

= O&. pentadactylis forma congesta
Luizet in Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 555 (1910)

= 8. pentadaclylis forma laxa Luizet in
Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 555 (1910)

= 8. pentadactylis forma major Luizet in
Bull. Soc. Bot. Fr. 57: 555 (1910) = S.
pentadactylis subvar. major Luizet & Soulié
ex Engl. & Irmscher, Pflanzenr. 67 (IV.117):
392 (1916)

= S. pentadactylis forma stenoloba
Luizet & Neyraut in Bull. Soc. Bot. Fr. 58:
644 (1911)

= 5. pentadactylis var. lanceolata Luizet
& Soulié, Bull. Soc. Bot. Fr. 60: 111 (1913)

= S. penfadactylis subvar. picotii Engl.
& Irmscher, Pflanzenr. 67 (IV.117). 392
(1916)

= S. pentadaclylis forma luizetii Engl. &
irmscher, Pflanzenr. 67 (iV.117): 392 (19186)

— S. pentadactylis var. typica Engl. &
Irmscher, nomen inval., Pflanzenr. 67
(IV.117): 392 (1916)

Indicacién locotipica: "A l'ombre, sur les
rochers éleves dans la partie orientale de ia
chaine. A Cambredazes; au Laurenti; &
Amsur; Dent d'Orlu.”

lconografia: LAPEYROUSE (1801, lamina
40); FLAHAULT (1912, lamina 80);
ENGLER & IRMSCHER (1916, lamina 90);
BOLOS & VIGO (1984: 329); VARGAS
(1991: 42).
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Material tipo: LAPEYROUSE (1801, 1amina 40
}; lectotipificacién propuesta por WEBB &
GORNALL (1989: 212).

Descripcién: Planta densamente cespitosa,
glabra, rigida, viscosa, con numerosas
giandulas inmersas que le confieren olor
balsamifero en verano. Hojas de {10)15-25(30)
x (5)8—12(15) mm, con lamina en ocasiones
dificilmente  distinguible del peciolo, de
consistencia coriacea, que al envejecer tornan
a amarillo pajizo y después a marrén. Lamina
de contorno cuneado—flabelado —en ocasiones
flabelado—, con 3-7 segmentos, lineares,
obtusos y con un surco fino sobre el nervio
central, segmento central de (3)5-7(8) mm de
longitud y de (0,2)0,3-0,7(1) de anchura en la
parte media, generalmente indivisos; los
laterales bifidos. Peciolo de aproximadamente
1 mm de anchura en la parte media, de 1-2
veces tan largo como la lamina, con un surco
fino sobre el nervio central. Tallos floriferos de
hasta 15 cm, terminales, erectos. Pie de la
inflorescencia de longitud de 1—4 veces la de la
ésta, con (0)1-2(3) hojas divididas en (3)5
segmentos. Inflorescencia en panicula ovoidal,
corimbiforme o antelada, compuesta por
8—15(23) flores; bracteas indivisas o divididas
en 3-5 segmentos. Flores con hipanto y caliz
cubiertos de glandulas sésiles, Sépalos de 2-3
mm de longitud, de linear—trianguiares a
linear—ovados, obtusos. Pétalos de 3-5(7) x2-3
mm, de linear—obovados a obovados, blancos.
Gapsula globosa —en ocasiones ovoidal-
Semillas de 05-09 x 02-0,4 mm, con
ornamentacién compuesta Onicamente por
micropapilas homogéneamente distribuidas.

Distribucién: endemismo de los Pirineos

orientales. Aparece un mapa en BOLOS &
VIGO (1984: 329).

Hébitat: roquedos siliceos entre 1850—-3100 m.

Material estudiado:

GERONA: Cerdanya, Vall de Ribes, Tossa del Pes dels
Lladres, —31TDG39, 2660 m, J.Vigo & A.Anglada,
21-VII-1968, BC 601605. Montes de Nuria, =31TDG39,
2000 m, ad rupes., Trémols, VII-1870, BC 659230,
Puigmal, —31TBG29, 2800 m, in rupestr., Cuatrecasas,
21-V11-1922, MAF 51637. Puigmal, -31TDG29, 2700 m,

in rupestr., Cuatrecasas, 21-VIi-1922, MAF 51474.
Cumbres del Puigmale, Ribas de Freser, 31 TDG2794,
2700-2900 m, pedrizas y cantiles, LVillar,
3-VII-1974, JACA 534974

LERIDA: Arcalis, -31TCG49, 2300 m, pehascos,
P.Font Quer, 24-Vil-1912, BC 23555. Unarre, mont
Rouch d'Espagne, 31TCH42, 2700 m, rochers
siliceux, J.Soulié, 28-V11-1913, BC 23556. Vallferrera,
Pica d'Estats, —31TCH62, 2800 m, tarteras esquistos,
J.E.Faneny, 11-VII-1975, BC 620989. Pic de
Flamicella, vall de Cardds, Tabescan, J.Llensa &
Gelceu?, 3-Viil-1964, BC 596237. Port de la
Bonalgua, cara E, frente a la Ermita de la Verge
d'Ares, 31TCH3623, 1850 m, umbria granitica,
L Vilar, 12-4X—1981, JACA 264081,
LERIDA/GERONA: Ull de Ter, Recons de Morens,
2200 m, Cuatrecasas, 20-Vil—1921, MAF 51473.

ANDORRA: Pic Negre de Envalira, —31TCH90,
pefascos, Losa & Montserrat, VIi-1940, MAF 51667.
Port Tristaina, El Serrat, 31 TCH7621, 2120 m, grietas
de roca sillcea, S.Castroviejo & al., 6-VII-1992, MA
512045. Lagos de El Serrat, 31TCH72, 2200 m,
fisuras de granitas, Guzman, Lucefio & Vargas,
6-VI11-1890, 2828PV, MA. Andorra, Vall del Riu Pic
Negre de Envalira, —-31TCH90, 2700 m, Losa y
Montserrat, Vil—1949, MAF 51627. -

FRANCIA: Cerdagne, Vallée de Lanoux, —31TDH11,
2150 m, rochers, F.Sennen, 14-VIIi--1916, MA 53018.
Pyrénées—Orientales, massif du Canigou, Valiée de
St-Vincent, Canigou de Fillol, -31TDH50, 2413 m,
rochers, E.J.Neyraut, 23-VI1-1911, MA 53022, V. de
Galve, Capcir, Espoussouille, Poreille d'Orly,
31TDH2021, 19002000 m, ple cantil esquistoso,
P.Montserrat & LVillar, 9-VIi—1983, MAF 114141,
Desde Refugio de Cortalets hasta la cumbre del
Canig6, 31TDH5509, 2200-2700 m, piso subalpino y
alpino, L.Villar, 5-VIlI-1974, JACA 536674.

LOCALIDADES INCIERTAS: Pyr. orient, Valieé de
Caranga, —31TDH30, G.Gautier, 20-VII-1881, MAF
51666. Pyrenaeis, inter Riufret et "el Collet de la Pia",
3000-3100 m, Liensa, 3-VIII-1949, BGC 110605.
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DISCUSION

Desde su descripcién original, S.
pentadactylis ha sido admitida en el rango
especifico por practicamente todos los autores
(WILLKOMM 1893: 208, WEBB 1964: 42, 1989:
212, 1993: 455, FERNANDEZ ARECES 1990:
324, & AL. 1993: 95). Ademés, otros boténicos
(ROUY & CAMUS 1901: 63, LUIZET 1910: 555,
ENGLER & IRMSCHER 1916: 390) han
propuesto numerosos tdxones infraespecificos
subordinados a esta especie, por ejemplo
Engler & Irmscher admitieron 12 taxones
infraespecificos entre variedades,
subvariedades y formas.

Por otra parte, WEBB (1964: 371) admitio
un grupo de especies entorno a S. pentadactylis
("S. pentadactylis group") en el que incluye: S.
pentadaclylis, S. fragilis, S. Uifurcata, S.
canaliculata y S. camposii; mas tarde (WEBB &
GORNALL 1989; WEBB 1993) no considerd
dicho grupo.

Si bien nadie duda del rango especifico que
debiera considerarse, ciertas plantas son
dificiles de clasificar a causa de la hibridacién,
frecuente en este taxon. A continuacion
indicamos algunos de los hibridos descritos, en
los que este taxon actla como progenitor: S. x
ladanifera Lapeyr. (= S. pentadactylis subsp.
pentadactylis x S. geranioides), S. x martyi
Luizet & Soulié (= S. pentadaclylis subsp.
pentadactylis x S. moschata), S. x verguinii

Luizet & Soulié (S. pentadactylis subsp.
pentadactylis x S. pubescens subsp.
pubescens).

10. S. pentadactylis subsp. willkommiana
(Boiss. ex Willk.) Rivas Mart. in Anales Inst. Bot.
Cavanilles 21(1): 229 (1963)

= S. willkommiana Boiss. ex Willk., Suppl.
Prodr. Fl. Hispan.: 208 (1893) [basién.] — S.
camposii Boiss. var. willkommiana (Boiss. ex
Willk.) Nyman, comb. inval., Consp. Fl. Eur. 2:
270 (1879) — &. willkommiana Boiss. ex
Leresche & Levier, nomen nudum, Deux
Escurs. Bot.: 189 (1880) — S. willkormmiana
Boiss. ex Engler, nomen nudum, in Verh. K. K,
Zool.—Bot. Ges. Wien 19: 556 (1869) = S.
pentadactylis var. willkommiana (Boiss. ex
Willkk.) Engl. & Irmscher, Pflanzenreich 67
{(IV.117): 393 (1916) — S. pentadactylis subsp.

willkommiana (Boiss. ex Willk) M.Lainz,
comb. superf, in Bol. Inst Estud.
Asturianos, Supl. Ci. 10: 192 (1964)
5. caballeroi Camara & Sennen,
Diagn. Nouv. Pl. Espagne Maroc: 267
(1936) = S. willkommiana Boiss. ex Willk.
subsp. caballeroi (Camara & Sennen)
V.Fuente in Lazaroa 8: 217 (1987) —~ S.
pentadactylis Lapeyr. var. caballeroi
(Camara & Sennen) Camara, comb. inval.,
in Anales Estac. Exp. Aula Dei 3: 305
(1955)

— 8. moncayensis D.A. Webb var.
camerana sensu A. Segura in Anales Inst.
Bot. Cavanilles 32(2): 767 (1975} ‘

Indicacién_locotipica: "In fissuris rupium
glareosisque regionis subalpin. Hispaniae

central. passim: S. de Moncayo juxta
sanctuarium cop. Wk.; S. de Guadarrama,
BSS., REUT.! supra Navacerrada in cac.
Cerro del Aguila, LGE.!"

Ilconagrafia: CAMARA (1955, figura 15);
FUENTE GARCIA & SANCHEZ MATA
(1988, figura 1).

Material tipo: COI (no visto), MA {}).

Descripcion: Planta densamente cespitosa,
glabra, rigida, viscosa, con numerosas
glandulas inmersas que le confieren olor y
aspecto balsamiferos en verano. Hojas de
(7) 15—25(45) x (4)6—-12(20) mm, con lamina
en ocasiones dificilmente distinguible del
peciolo, coriaceas, que al envejecer tornan
a amarillo pajizo y después a marrén.
Lamina de contorno cuneado-flabelado
—en ocasiones flabelado—, con 3-5(9)
segmentos, de lineares a linear—elipticos,
obtusos y con un surco fino sobre el nervio
central; segmento central de (2)5-8{13) mm
de longitud y (0,3)0,5-1(1,5) mm de
anchura en su parte media, generalmente
indivisos; los laterales bifidos. Peciolo de
aproximadamente 1-2 mm de anchura en
su parte media, de longitud de 1-2 veces la
de la lamina, con un surco fino sobre el
nervio central. Tallos floriferos de hasta 17
cm, terminales, erectos. Pie de la
inflorescencia de longitud menor, 13 veces
la de ésta, con (0)1-2(3) hojas indivisas ¢
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divididas en 3(5) segmentos. Inflorescencia en
panicula ovoidal, corimbiforme o antelada,
compuesta por (3)8-15(20) flores; bracteas
indivisas o divididas en 3 segmentos. Flores
con hipanto y céliz cubiertos de glandulas
sésiles. Sépalos de 1-2,5 mm de longitud,
triangulares, obtusos. Pétalos de (2)3-5(7) x
2-3 mm, de longitud inferior a 2 veces la
anchura, de linear-obovados a obovados,
blancos. Céapsula globosa -en ocasiones
ovoidal-. Semillas de 0,5-0,95 x 0,25-0,4 mm,
con ernamentaciéon compuesta Gnicamente por
micropapilas homogéneamente distribuidas.

Distribucién: endemismo de las sierras elevadas
de la mitad norte peninsular. Existe un mapa en
FUENTE & SANCHEZ (1988: 261),
confeccio—nado con diferente criterio
taxondémico al adoptado por nosotros.

Habitat: roquedos siliceos entre 1000-2500 m.

Material estudiado:

AVILA: Cepeda la Mora, La Serrota, El Nevero,
30TUK2586, 2260 m, D.SanchezMata & P.Cantd,
25-VI1-1982, MAF 124381. Nava del Barco, 30TTK8156,
2100 m, fisuras graniticas, M.Lucefic & P.Vargas,
29-VII-1986, MA 514534. Sierra de Béjar, Calvitero,
30TTK6763, 2400 m, fisuras de granitos, Vargas,
11-VII-1987, 2399PV, MA. Sierra de Béjar, El Trampal,
30TTK6E6, Castroviejo, Fraile, Mufioz Garmendia, Nieto &
Rico, 10-VII-1989, MAF 135797. Sierra de Béjar, entre
Pena Negra y el Canchal Negro, 30TTK76, 1800-2000 m,
fisuras granfticas, M.Lucefo & P.Vargas, 9-Vil-1987,
11187ML, MA 514463. Sierra de Gredos, Nava dsi Barco,
—30TTK86, 2000 m, fisuras granlticas, Luceno & Vargas,
29-V1-1986, MA 335533. Sierra de Gredos, Nava del
Barco, 30TTKB157, 2000 m, fisuras graniticas, Lucefo &
Vargas, 29-Vi—1986, 1344PV, MAF 135482, Sierra de
Malagén, Cueva Valiente, —30TUL90, 1900 m, P.Cantd,
12-V11-1982, MAF 124392, ibidem, 31-VII-1983, MAF
124396, Sierra de Tormantos, Navalguijo, La Govacha,
subida a Laguna Cuadrada, —30TTK75, fisuras escidfilas,
S.Rivas Martinez & al., 24—VI1-1983, MAF 124377,124376.
Sierra del Zapaterao, el Portacho dal Zapatero, —30TUKS38,
2000 m, roquedos graniticos, Fuertes & Ladero,

8-VII-1978, MAF 109045. Sierra del Zapatero, el
Portacho del Zapatero, —30TUKA48, 2000 m, roquedos
granfticos, Fuertes & Ladero, 8-Vil-1978, SALA
20275. S* de Béjar, El Trampal, —30TTKSS,
S.Castroviejo, C.Fraile, F.Mufioz, G.Nieto & E.Rico,
10-VII-1988, MA 494400,

BURGOS: Neila, Picos de Urbibn, Tresprovincias,
30TWMO752, 2020 m, en grietas de la umbrfa en los
grandes bloques de la cima, M.B.Fz. de Betofic &
J.AAlejandre, 31-VII-1988, MA 468559. Santacruz
del Valle Urbién, San Millan, 30TVN8375, 2050 m,
grietas de roquedos de la umbrfa, sustrato acido,
B.Fz.de Betono & J.A.Alejandre, 15-VIII-1986, MA
365974, MA 365922, Sierra de la Demanda, Fresneda
de la Sierra Tirén, Pozo Negro, 30TVM3176, 1850 m,
roquedos de la umbria, siliceo, B.Fz. de Betofic &
J.A Alejandre, 20-Vil-1986, MA 365980. Macizo de la
Demanda, Fresneda de la Sierra Tirén, por encima de
Pozo Negro, 30TVM9175, 18001900 m, en resaltes
rocosos ¥y laderas de umbria, B.Fz.de Betofio &
J.A Alejandre, 3-VI1-1990, MA 493541.

CACERES: Sierra de Béjar, E! Calvitero, —30TTKE6,
E.Rico, 22-VIII-1983, SALA 34727,

CANTABRIA: Pefa Prieta, 30TUNS6, Borja & Rivas
Martinez, 1962-63, MAF 100901. Pefa Prieta,
—30TUNSS, pefiascos sombrios, Borja & Rivas Mart.,
1963, MA 197795. Vega de Liébana, macizo de Pefia
prieta, 30TUN5865, 2340--2380 m, al ple de roquedos
de la umbria, conglomerados siliricos, M.L.Gil ZiAiga
& J.AAlejandre, 16-VII--1990, MA 493546. Vega de
Liébana, macizo de Pefia prieta, 30TUNS965, 2520 m,
grietas de conglomerados de fa cumbre, M.L.Gil
ZuRiga & J.A Alejandre, 30-V11-1990, MA 493536.

GUADALAJARA: La Tornera-Pin—Hierrc, —~30TVL64,
V.Fuente, 23-V-1982, MAF 124400. alto del Ocején,
Majaelrrayo, —30TVL75, roquedos, J.A.Demetrio
Jiménez, 1983, MAF 124389. cumbre del Ocején,
—30TVL75, comunidades oromediterraneas, V.Fuente,
VII-1980, MAF 124394,

LA RIOJA: Monte de S. Lorenzo, -30TWMO07, 2100
m, éboulis, F.Gamara, 19-Vil-1935, 9871, MAF
51353,
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Figura 10. Material de S. pentadactylis subsp. willkommiana (Boiss. ex Willk.)
Rivas Mart.
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Pizorrad8

Distribucion de S. pentadactylis subsp.

willkommiana (Willk.) Rivas Mart. segin el material estudiado.
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8. Millan de la Cogolla, 30TWMO0276, 2000 m, fisuras de
esquistos, Lucefio & Vargas, 29-VII-1987, 2542PV, MA
379013. Sierra Cebollera, Villoslada de Cameros,
30TWM2850, 2000 m, en crestas rocosas, sustrato Acido,
M.L.Git Zdriga & J. A Algjandre, 18-VI1I—1988, MA 468501.
Sietra Ceboliera, Villoslada de Cameros, 30TWM2551,
2000 m, en fisuras de las crestas y roquedos de la umbria,
sustrato  acido, M.L.Gi! Zodiga & J.AAlejandre,
17-VI1I-1988, MA 468538, Sierra de San Lorenzo, Pico el
Gitano, -30TWM07, Amich & Sanchez, 11-Vil-1981,
SALA 23191, Sierra de San Lorenzo, pico el Gitano,
-30TWMO7, F.Amich & J.Sanchez, 11-VII-1981, SEV
121971; (dem, SEV 121971. Sierra de San Lorenzo, Pico
de San Lorenzo, 30TWMO0378, 2225 m, fisuricola en
granitos, en comunidades de Saxifragion caballerci, Amich
& Herrero, 21-Vvil-1984, MAF 131381, Sierra de San
Lorenzo, pico de San Lorenzo, 30TWMO376, 2225 m,
fisuricola en granitos, Rivas-Martinez & Saenz,
21-VII-1984, MA 456591. Sierra de la Demanda, Ezkaray,
Necutia, 30TVM9671, 1950 m, fisuras y rellanos de
roquedos acidos, F.Heras & J.A Alejandre, 12-VI1I--1985,
BC 340734. Sierra de la Demanda, San Millan de la
Cegolla, barranco Mulo del San Lorenzo, 30TWMO0576,
18001830 m, gristas de los roquedos de la umbria,
sustrato acido, M.L.Gil Zahiga & J.A Alejandre, 8-VII-1990,
MA 4935644, Sierra de la Demanda, Anguiano, barranco
Tobia, 30TWMO0675, 1840—1950 m, grietas de roquedos de
la umbrf{a, sustrato acido, M.L.Gil Zfiga & J.A.Alejandrs,
8-VII-1990, MA 493543. Sierra de la Demanda, San Millan
de la Gogolla, barranco Mulo, 30TWMO0576, 1750 m,
roquedos esquistosos en umbria, F.Heras & J.A.Alejandre,
12-VII-1985, MA 340735, Sierra de la Demanda, Ezcaray,
San Lorenzo, 30TWMO0277, 2100 m, vertiente de la
umbria, sustrato #cido, M.L.Gil ZOhiga & J.A.Alejandre,
20-VI1--1990, MA 493537, Sierra de ia Demanda, Ezcaray,
San Lorenzo, 30TWM0277, 2000 m, vertiente de la
umbria, sustraeto &cido, roquedos, M.L.Git Zihiga &
J.AAlejandre, 20-VII-1990, MA 493539. Viniegra de
Abajo, 30TWM1360, 1130 m, grietas de los rogquedos,
pizarras 4cidas, en talud de la carretera, B.Fz.de Betono
& J.AAlejandre, 19-VIII-1988, MA 468498. Viniegra de
Abajo, Picos de Urbidn, 30TWM1051, 2220 m, grietas de
los rogquedes cimeros, substrato acido, M.LGil Zdniga &
J.AAlejandre, 29-VII-1988, MA 468499. Viniegra de
Abajo, arroyo Urbion, 30TWM1264, 1000 m, fisuras de
esquistos, Alejandre, Gil Zudiga, Lucefic & Vargas,
9-Vil-1989, 2824PV, MA. Macizo de la Demanda,
Ezcaray, 30TVM9972, 1970 m, grietas de roquedos de

umbria, sustrato &cido, J.A Alejandre, 25-VIi—1990,
MA 493535, pico de San Lorenzo, --30TWMO07, 1800
m, in rupestribus vel glareosis siliceis, A.Segura
Zubizarreta, 29-9-1972, 18518, SEV 52142,

LEON: Alto del Mustallar, 29TPH7545, 1930 m, en
grietas, S.Castroviejo, 20-V1—1982, MA 335528; idem,
MA 335528. Boca de Huérgano, macizo de Pefia
Prieta, Los Altares, 30TUNS866, 2350 m, crestas de
conglomerados, M.L.Gil Zifdiga & J.A.Alejandre,
3-VII-1990, MA 493534. Boca de Huérgano, macizo
de Pefia Prieta, valle de Lechada, Las Lomas,
30TUNS764, 2300--2400 m, crestas rocosas y faderas
de umbria, sustrato é&cide, M.L.Gil Zahiga &
J.AAlejandre, 14-VII-1990, MA 493534. Boca de
Huérgano, macizo de Pena Prieta, Hoyo de Vargas,
W pico Cuartas, 30TUN5664, 2300 m, gristas de
roquedos calizos, M.L.Gil Zdhiga & J.A.Algjandre,
15-Vi1-1990, MA 433545. Boca de Huérgano, macizo
de Peia Prieta, 30TUN5766, 20002100 m, grietas y
roquedos de umbtia, conglomearados, M.LGIl Zdhiga
& J.A Alejandre, 3—Vi1-1990, MA 493533. Llanaves de
la Reina, -30TUNS58, S.Rivas—Martinez & al.,
20-VH-1982, MAF 124386. Llanaves de la Reina,
inter oppidulum Portilla de la Reina et saltum Puerto
de Pandetrave dictum, 30TUN47, 1500 m, in rupibus
siliceis verticalibus, J.Fernandez Casas & Mayor
Lépez, 16—VII-1984, 8684, MAF 132926, MA 367083,
MA 393693, Sierra de los Ancares, Mustallar,
-—29TPH74, 1900 m, J.Guitidan, 1985, MAF 124385.
inter oppidula Los Espejos et Portilla de la Reina,
30TUN48, 1200 m, in rupibus siliceis verticalibus,
A.Cebpallos, H Hern & Fernandez Casas, 13-v—-1980;
3112, MAF 116102, ibldem, 13—-V-1980, MA 416533.
LLUGO: Sierra de Ancares, cumbre del Pico Mustallar,
~29TPH74, F.Bellot & B.Casaseca, 23-VIl-1952,
SALA3059. Cumbre del Mustallar, —291ph74, F.Beliot,
23-VII-1952, MA 197973.

MADRID: Cabeza de Hierro, —30TVI.21, fisuras de
rocas, S.Rivas Goday, 15-VI-1956, MAF 93956,
Cerro del Telégrafo, —30TVL11, 1970 m, en grietas de
rocas graniticas, S.Rivas Martinez, 10-Vil—1956, MAF
84081. Guadarrama, —30GTVL00, B.LAzaro, MAF
51469. Guadarrama, Cabeza de Hierro, —30TVL21,
fisuras de rocas, S.Rivas Goday, 15-VI-1956, MA
342742, Guadarrama, Siete Picos, —30TVL.11, 1800
m, Cuatrecasas, 24—VI1-1928, 497, MAF 51800.
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Guarramillas, —-30TVL11, 2145 m, M.Crecratt, 22-VII-1927,
MAF 56774, La Pedriza, —30TVL21, S.Rivas Martinez &
Heywood, 1-VI—{975, MAFf 104409. Parque Natural del
Penalara, Dos Hermanas, 30TVL1821, 2300 m, fisuras de
gheises, Vargas, 30-VIi-1992, 3129PV, MA. Penalara,
-30TVL12, Rivas Mateos, 15-V-1924, MAF 51467,
Peialara, —-30TVL12, 2400 m, J.Cuatrecasas,
31-Vil—1934, MAF 51799. Penalara, —30TVL.12, Zabala,
MAF 56778. Penalara, 30TVi.12, 2200 m, S.Castroviejo &
E.Valdés—Bermejo, 18-VI-1976, 454bis EV, MA 335525.
Pico de la Maliciosa y picos altos de Guadarrama,
—30TVL11, Mas y Guindal, VII--1893, MAF 63107. Sierra
de Guadarrama, Borja & Rivas Martinez, VI-1962, MAF
71859. Sierra de Guadarrama, Cercediila, —30TVL11,
F.Beltran & C.Vicioso, Vil-1912, MA 177770. Sierra de
Guadarrama, supra Cercedilla, E.Valdés, 18-VI-1975, MA
323735. Sierra de Guadarrama, Alto de Las Guarramas,
—307VL11, S.Rivas Martinez, 4-VIt-1977, MAF 100073.
Sierra de Guadarrama, Siete Picos, -30TVL11, 2100 m,
L.G.Sancho, 28-VI-1980, MAF 124398, Siarra de
Guadarrama, Cabezas de Hierro, —30TVL21, 2300 m,
L.G.Sancho, 29-VI-1980, MAF 124399. Sierra de
Guadarrama, paredones de la laguna de Penalara,
30TVL1921, 2000 m, Lucefo & Vargas, 9-VI-1991,
2946PV, MA. Sierra de Guadarrama, Montdn de Trigo,
-~30TVLO1, 2150 m, comunidades ruplicolas
oromediterraneas, L. G.Sancho, 22-V1-1980, MAF 124401,
Sierra de Guadarrama, Las Guarramillas, -30TVL11, 2130
m, associations oroméditerranéennes de fisures sur
rochers siliceux, Saxifragetum willkommianae, S.Rivas
Martinez, 4-VII-1977, MAF 104879, BC 629671; ibidem,
en associations oroméditerranéennes de fissures sur
rochers siliceux, 4-VII-1977, MA 303865. Sierra de
Guadarrama, Penatara, ~30TVL_12, comunidades ruplcolas
oromediterraneas, S.Rivas-Martinez, J.lzco & M.Costa,
11-VII-1973, MAF 124395, Slerra de Guadarrama,
Penalara, -30TVL12, 2200 m, comunidades rupicolas
oromediterraneas, Saxifragetum caballeroi, V.Fuente &
D.Sanchez—Mata, 28-VI-1985, MAF 124397. Sierra de
Guadarrama, cima de Pefalara, 30TVL1923, 2430 m,
fisuras de gneis, Lucefic, Vargas & al., 7-V1I-1986, MA
485393. Sierra de Guadarrama, laguna Grande del
Pefalara, 30TVL1922, 2300 m, fisuras hiumedas de gneis,
Lucefo, Vargas & al., 7-VII—-1986, MA 485393, Sierra de
Guadarrama, E! Nevero, -30TVL23, grietas de roca,
A.Crespo, E.Barreno & al., 11-VII-1975, MAF 124393,
ibidem, en in fissuris rupium graniticarum, C.Vicioso,
VIi—1914, BC 23597. Sierra de Guadarrama, puerto de

Lozoya, —30TVL33, in fissuris rupium, C.Vicioso,
Vvil-1916, MA 53031. Sierra de Guadarrama,
13002400 m, rochers, F.Beltran & C.Vicioso,
VIiVII-1912, MA 53030. Sierra de Guadarrama,
collado E del pico Nevero, 30TVL2837, 2000 m,
suelos pedregosos, Vargas, 18-VI-1991, 2949PV,
MA. Sierra del Guadarrama, Cabeza de Hierro,
~30TVi21, 2360 m, J.Cuatrecasas, 26-Vil-1934,
4376, MAF 51801. Siete Picos, -30TVL11, Rivas
Matecs, 22-Vi-1924, MAF 51468. Bajada de
Pefalara a la Laguna, 30TVL12, 2200 m,
S.Castroviejo & E.Valdés—Bermejo, 18-VI-1976, MA
323734. Cerro del Aguila supra Navacerrada,
-30TVL11, J.lange, 21-VI-1852, MA 153068.
Cumbre de Penhalara, —30TVLi2, L. & A, Aterido,
VII-1924, MA 153057. in cacum Pefialara, —30TVL12,
2400 m, S.Rivas Goday, 10-VII[-1947, MAF 51668.

PALENCIA: CGuravacas, vertiente norte, 30TUNG459,
2520 m, fisuras siliceas, Arglelles, Lalnz, M.Lucefio
& P.Vargas, 24-Vili-1986, 1516PV, MA 484650.
Picos de Europa y Pefia Prieta?, —30TUN56,
S.Rivas—Martinez & al., 44X-1983, MAF 124387.
Macizo del Curavacas, —~30TUNGS, S.Rivas—Martinez
& al., 21X~-1983, MAF 124388. subida al Curavacas,
30TUNS5582, 14802300 m, Castrovigjo, G.Lopez &
E.Valdés—Bermejo, 11-VII-1978, 4217EV, MA
323490.

SALAMANCA: Navacarros, —30TTK&67, F.Amich,
F.Herrero & J.A.Sanchez Rodriguez, 10-VII-1984,
SALA 35244. Sierra de Béjar, Candslario, Hoya Moro,
-30TTK77, Rico & Sanchez, 20-V1|-1979, SALA
20085, Sierra de Béjar, Cejas del Trampal, Calvitero
norte, -~30TTK66, 2100 m, S.Rivas Goday,
27 \V-1941, MAF 89474. Sierra de Béjar, El
Trampal, 30TTK6865, 2300y2700 m, pefiascos
graniticos, G.Nieto Feliner, S.Castrovigjo, F.Mufoz,
E.Rico & al, 10-VII-1989, MA. Sierra de Béjar,
L.aguna del Trampai, —30TTK66, F.J.Fernandez Diez,
30-VII-1974, SALA 6628. Sierra de Béjar, entre el
Calviteroy El Trampal, ~-30TTKB6, fisuras de granitos,
F.Navarro & C.J.Valle, 28-VII-1982, MAF 1142865.
Sierra de Béjar, garganta del Oso, 30TTK7171, 1800
m, en comunidades de Hieracio
carpetani-Saxifragetum (gredensis) almanzorii, Amich
& Harrerc, 15-VII-1983, MAF 131073; ibidem, en
comunidades de Hieracio carpetani—Saxifragetum
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atmanzorii, 15-V11-1983, MA 456593.

SEGOVIA: Arcones, -30TVL4148, T.Romero, 4-VI1I-1985,
SALA 40679. Cerezo de Arriba, El Lobo, —30TVLE5,
T.Romare, VII-1984, SALA 40680, Cerezo de Arriba, La
Pinilla, —30TVL66, E.Rico, X.Giraldez & T.Romero,
17-VI-1985, MAF 135828. Cerezo de Arriba, Sierra de
Ayllén, pico del Lobo, 30TVLE059, 2080 m, en grietas de
roquedos de la umbrfa, sustrato dcido, M.LGil Zdfiiga &
J.A Alejandre, 15-VIil-1988, MA 468561. Estacién de
esqui de la Pinilla, 30TVL6160, 2000 m, fisuras de
cuarcitas, Lucefio, Mufoz Garmendia & WVargas,
6-Vi-1985, 840MG, MA 485385. Pic de la Quesera,
30TVL66, fisuras de rocas graniticas, J.Gomez, G.Lopez
& E.Valdés, 26-VI-1973, MA 323639.

SORIA: Moncayo, -—-30TWM92, siliceo, E.Fuertes,
14-V11-1972, MAF 92623. Pico Urbién, —30TWM15,
G.Navarro, 9-VII-1985, MAF 124409, Pico de Urbi6n,
—30TWM15, Font Quer, 8-VII-1914, 829, BC 23595,
Urbidn, ~30TWM15, fisuras de las piedras de la cumbre,
M.Losa, VI-1932, MAF 51669. Urbién por Covaleda,
—30TWM14, 2000 m, P.Montserrat, 4-Vil-1958, JACA
48858, Zorraquin, 1900 m, roca silicea, A.Segura,
27-V1I-1965, MA 327010, Cumbre del Urbidn, -30TWM15,
2130 m, G.Navarro, VII-1985, MAF 124403. cumbre del
Urbidn, ~30TWNM15, G.Navarro, 21-VI—-1981, MAF 124402,
Macizo de Urbidn, Pico Zorraguin, —30TWM15, G.Navarro,
10-VII-1983, MAF 124391. pico del Zorraguin, Santa Inés,
—30TWM15, 1950 m, pefiascos triturados en crestet(os de
roca silicea con Deschampsia flexuosa, P.Montserrat &
LVillar, 23-vHI-1972, SEV 69872, JACA 701872, MA
342802, SALA 24897,

ZARAGOZA: Andn, Sierra del Moncayo, circo N de Lobera,
30TWM9825, 1870 m, en la umbria de resaltes rocosos,
M.L.Gil ZUniga & J.A Algjandre, 14-VII-1989, MA 485184,
Anén, Sierra del Moncayo, circo N de Lobera,
30TWM9825, 1780 m, grietas de roquedos de la umbria,
substrato &cido, J.A.Algjandre, 21-VII--1989, MA 485191,
Moncayo, —-30TWM92, 800-1000 m, P.Canigueral,
Vil-1947, BC 101194. Moncayo, 30TWM92, 2300 m,
M.Gandoger, 25-VI1-1895, MA 53020. Moncayo, circo de
San Miguel, 30TWM9627, 2000 m, fisuras de esquistos,
M.lucefio & P.Vargas, 1-VII-1986, MAF 135485.
Moncayo, prope Ermita N2 52 det Moncayo, —30TWM92,
S.Rivas Goday & M.Madusefio, 8-VI-1946, MAF 51796.
Moncayo, rocas inmediatas al santuario, -30TWMS2, 1620
m, hendiduras de las rocas, B.Vicioso, 4-—Vill-1838, MA
53036. Sierra de Moncayo, —30TWM92, fisuras en la
cumbre, H.Sainz, 2-Vv-1982, MAF 124390. Sierra de
Moncayo, Lobera, 30TWM9825, 2070 m, en roquedas deo
la umbria, sustrato acido, J.A Alejandre, 27-VIIi—1988,
562--88, MAF 134133. Sierra del Moncayo, —30TWM92,
S.Rivas Goday, 8-VI1-1946, MAF 79130. Sierra del
Moncayo, Andn, Lobera, 30TWMS825, 2070 m, en
roguedos de la umbria, sustrato acido, J.A.Algjandre,
27-\V1iI—1988, MA 468441, Sierra del Moncayo, Tarazona,
Santuario del Moncayo, 30TWM9828, 1600—-1640 m, gran
glera derrumbamiento bajo roquedo umbroso,

J.A Alejandre, 28-V1II-1988, MA 468550. Sierra del
Moncayo, Tarazona, fondo del circo N del Moncayo,
30TWMSE726, 2060 m, grietas y pequenas repisas de
contrafuertes rocosos, J.A.Alejandre, 28—VIll—1988,
MA 468577. Tarazona, supra santuaric Santi
Gaudiosii, -30TWM92, 1800 m, in glareosis silicels
(Thlaspetea), A.Segura Zubizarreta, 17-V1I-1974,
MAF 96864,

DISCUSION

El nombre S. willkommiana fue utilizado
durante un tiempo, validandolo WILLKOMM
(1893: 208) con posterioridad. Otros autores
posteriores admitieron dicho rango
especifico {LAZARO 1896: 662, FUENTE &
SANCHEZ 1988: 260, FERNANDEZ
ARECES 1990: 369, FERNANDEZ
ARECES & AL. 1993: 103), sin embargo
algunos otros consideraron dicha planta
como mera variedad de S. pentadaclylis
(ENGLER & IRMSCHER 1916: 393,
CAMARA 1955: 298).

Nosotros —al igual que en WEBB &
GORNALL (1989: 213) y WEBB (1993:
455)— aceptamos, basandonos en los
estudios realizados a lo largo de la presente
memoria doctoral, el rango subespecifico
para esta planta. Por una parte no hemos
sido capaces de ratificar algunos de los
caracteres aportados por ciertos autores
—como la ornamentacién de las semilias
(véase el apartado 2.3.2.1) o caracteres
histolégicos (véase el apartado 2.4.1.1.)—
utilizados para justificar el rango especifico.
No obstante, hemos comprobado algin otro
caracter para las poblaciones no pirenaicas,
como es el ndmero de divisiones
(generalmente 1-3) de las hojas del pie de
la inflorescencia {véase FERNANDEZ
ARECES 1990: 369). Sin embargo, no se
trata de un caréacter muy consistente, por lo
que las semejanzas morfolbgicas de las
subespecies willkommiana y pentadactylis
son muy evidentes.

Por lo que respecta a las poblaciones
del Sistema Ibérico descritas como S.
caballeroi Sennen, creemos que Sson
referibles sin més a la subespecie que nos
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ocupa. CAMARA (1955: 305) la consider6 como
una variedad de S. pentadaclylis y algunos
fitosociblogos (FUENTE 1986: 217, FUENTE &
SANCHEZ MATA 1988: 254) reconocen tales
poblaciones como una subespecie de &.
willkommiana.

11. S. pentadactylis subsp. almanzorii P.
Vargas in Anales Jard. Bot. Madrid 43(2): 457
(1987)

- = S. willkommiana Boiss. ex Willk. subsp.
almanzorii (P.Vargas) Rivas Mart.,, Fuente &
Sanchez Mata in Lagascalia 15 (extra): 256
(1988)

= S. orogredensis Rivas Mart.,, Fuente &
Sanchez Mata in Opusc. Bot. Pharm. Complut.
4: 123 (1988)

Indicacién locotipica: “Avila: Paredes Negras,
Picos de Gredos, Hoyos del Espino, 30T
UK085597, 1950 m, fisuras graniticas, leg.
Luceno & Vargas, MA 343083".

lconografia: VARGAS (1987a, figura 1);
FUENTE GARCIA & SANCHEZ MATA (1988,
figura 3).

Material tipo: “Lucefic & Vargas" MA 343083
(holétipo 1); G, BM, K (isotipos ).

Descripcion: Planta densamente cespitosa,
glabra, rigida, viscosa, con numerosas
glandulas inmersas que le confieren olor
balsamifero en verano. Hojas de (7)16—20(35)
X (48-12(16) mm, lamina en ocasiones
dificilmente  distinguible del peciolo, de
consistencia coriacea, que al envejecer tornan
a amarillo pajizo y después a marrén. Lamina
de contorno cuneado—flabelado, con 3-5(9)
segmentos, de lineares a linear—elipticos,
obtusos y con un surco fino sobre el nervio

central; segmento central de (2)4-6(8) mm
de longitud y de {0,3)0,5—1(1,5) de anchura
en la parte media, generalmente indivisa;
los laterales bifidos. Peciolo de
aproximadamente 1-2 mm de anchura en la
parte media, 1-2 veces ian largo como la
lamina, con un surco fino sobre e nervio.
Tallos floriferos de hasta 15 cm,
terminales, erectos, con {0)1-2(3) hojas
indivisas o divididas en 3(5) segmentos. Pie
de la inflorescencia de longitud
generalimente menor o similar a ésta,
Inflorescencia en panicula ovoidal o
corimbiforme, compuesta por (3)6—15(25)
flores; bracteas indivisas o divididas en 3
segmentos. Flores con hipanto y céliz
cubiertos de glandulas sésiles. Sépalos de
1,5-2,5 mm de longitud, linear-triangulares
o linear—ovados, obtusos. Pétalos de (2)3—4
x 1—2 mm, de longitud superior a 2 veces la
anchura, linear—-obovados,
verde—amari—llentos con los nervios verdes.
Cépsula globosa —en ocasiones ovoidal—.
Semillas de 0,45-0,9 x 0,25-0,5 mm, con
ornamentacién compuesta Gnicamente por
micropapilas homogéneamente distribuidas.

Distribucién: endemismo de los Picos de
Gredos (Sistema Central). Existe un mapa
en FUENTE & SANCHEZ (1988: 261),
confeccionado con diferente criterio
taxonémico al adoptado por nosotros.

Habitat: roquedos -y en ocasiones
pedreras— siliceos entre 1800—2500 m.

Material estudiado:

AViLA: Circo de Gredos, 30TUKO0759, 2100 m,
roquedos, J.Baranda, E.Bayén, G.Lopez & R.Morales,
27-VI1-1982, 3366GF, MA 335532. Circo de Gredos,
—30TUKOS, suelo 4&cido granitico, J.A.Devesa,
J.Pastor & S.Talavera, 27-VII-1978, SEV 39529,
SALA 19482 Circo de Gredos, 30TUKDS, 18082000
m, suglo &cido graniftico, JA.Devesa, J.Pastor &
S.Talavera, 27-VII-1978, MA 424236.
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Variabilidad foliar de S. pentadactylls subsp. almanzorii P Vargas.
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Distribucién de S. pentadactylis subsp. almanzoril P.Vargas segun el material estudiado.
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