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Resumen

Blanco-Dios, J.B. 2007. Estudio morfométrico de una zona
hibrida entre Armeria beirana y A. pubigera (Plumbaginaceae)
en el noroeste de la Peninsula Ibérica. Anales Jard. Bot. Madrid
64(2): 229-235.

Se han estudiado varias poblaciones de hibridos entre Armeria
beirana Franco y A. pubigera (Desf.) Boiss. localizadas en el tér-
mino municipal de Carnota (A Corufa, Espana) a lo largo de un
tramo litoral de unos 3 km de longitud en lo que puede ser con-
siderada una zona hibrida. Un anélisis morfométrico multiva-
riante basado en 17 caracteres muestra que estos hibridos se di-
ferencian nitidamente de sus progenitores y sugiere que en la
zona hibrida coexisten individuos de otras generaciones hibri-
das ademas de la F1.

Palabras clave: anélisis morfométrico multivariante, hibri-
dacion, zona hibrida, Armeria, Plumbaginaceae, Espafia.

Introduccion

Las zonas hibridas son dreas de tamafio reducido
donde poblaciones diferenciadas genéticamente o es-
pecies del mismo género entran en contacto, se cruzan
y se produce descendencia (Barton & Hewitt, 1985).
Normalmente, este concepto implica que la integri-
dad de las especies que se cruzan no se ve afectada
fuera de la zona de contacto. Por eso, para poder ha-
blar de una zona hibrida y no de otras situaciones en
las que se generan hibridos, debe haber una clara li-
mitacion espacial. En la literatura sobre evolucion en
animales se han considerado como casos de gran inte-
rés para estudiar la especiacion (Barton & Hewitt,
1989). En plantas, en cambio, aunque no faltan ejem-
plos, se han adoptado como enfoque para el estudio
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de la hibridacién de forma mucho més esporadica (Ri-
vera & Oboén, 1990; Cruzan & Arnold, 1993; Free-
man & al., 1991). Ello es probablemente debido a que
las zonas hibridas en origen (Bigelow, 1965) se defi-
nieron bajo el marco del concepto biolégico de espe-
cie que, como es bien sabido, no tiene una buena ade-
cuacién a la realidad de muchos grupos de plantas
(Grant, 1981).

Hay otra posible razén para la menor repercusion
del marco conceptual de zonas hibridas en plantas
hasta hace pocos afos. Se han venido considerando
dos grupos de explicaciones sobre las causas que su-
puestamente mantienen una zona hibrida. El modelo
que ha tenido mas apoyo hasta hace una década ha
sido el defendido por Barton & Hewitt (1985) de tezn-
sion zone, en el cual la interaccion de los genotipos hi-
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bridos con el ambiente no juega ningtin papel en el
mantenimiento de la zona hibrida porque este mode-
lo asume que los hibridos siempre son adaptativa-
mente desventajosos con respecto a los progenitores.
El segundo modelo —bounded hybrid superiority mo-
del (Moore, 1977)- asume que los genotipos hibridos
pueden ser adaptativamente tan ventajosos como los
progenitores en hébitats intermedios o més que ellos.
Este modelo admite una interaccion hibrido-ambien-
te y ha recibido apoyos de estudios empiricos en épo-
cas més recientes, sobre todo en plantas donde los
sistemas genéticos son mas abiertos y permiten la su-
pervivencia de genotipos hibridos. Esto puede haber
contribuido a que en la Gltima década se hayan publi-
cado mis estudios de hibridacién en plantas usando el
concepto de zonas hibridas.

Adn cuando la polémica de los modelos de zonas
hibridas sigue abierta, Arnold (1997) propone una via
de solucién al indicar, basandose en sus estudios de
Iris, que no pueden considerarse globalmente todos
los distintos genotipos hibridos que se encuentran en
una zona hibrida. En lugar de eso, de todas las clases
de genotipos que se generan en estas zonas, unos pue-
den estar mas adaptados a determinados habitats
mientras que otros seran invariablemente mas desven-
tajosos que los progenitores en todos.

Este trabajo pretende describir una zona hibrida
utilizando datos morfométricos con dos objetivos:
contribuir a la discusién de los modelos de zonas hi-
bridas y examinar lo que puede representar un marco
de este tipo en un género donde la hibridacién es fre-
cuente. En el género Armeria, la hibridacion entre es-
pecies (o entidades bioldgicas reconocibles morfolé-
gicamente) es habitual debido a la debilidad de barre-
ras reproductivas internas (Nieto Feliner & al., 1996).
Este patron es especialmente frecuente en la Peninsu-
la Ibérica, que es el principal centro de diversidad del
género y favorece, por tanto, las situaciones de simpa-
tria.

Durante la realizacién de diversos trabajos de cam-
po en las dunas costeras gallegas (Blanco-Dios, 2001,
2003; Silva Pando & al., 2000) se han localizado varias
poblaciones en las que conviven Armeria beirana
Franco y A. pubigera (Desf.) Boiss. junto a individuos
de presumible origen hibrido. Por la estructura espa-
cial y la confluencia de dos habitats propios de las es-
pecies citadas se puede hablar de una zona hibrida,
como la recientemente descrita por Tauleigne-Gomes
& Lefebvre (2005). Pero a la novedad de este hallaz-
go contribuye el hecho de que no se conocia la exis-
tencia de A. beirana a nivel del mar, por lo que tampo-
co se conocia la existencia del hibrido entre ambas. Fi-
logenéticamente, ambas especies no estan estrecha-

mente emparentadas: A. beirana se encuadra en el
grupo denominado Mediterraneo-Occidental, que in-
cluye especies exclusivas de la Peninsula Ibérica y
norte de Africa, y A. pubigera, en el de A. maritima
Willd. — A. alpina Willd., donde se encuadran tixones
afines a estas dos especies (Fuertes Aguilar & Nieto
Feliner, 2003).

Las especies implicadas en esta zona hibrida son
ambas endemismos galaico-portugueses. Armeria
beirana crece en lugares de influencia atlantica sobre
sustratos dcidos con frecuencia procedentes de rocas
graniticas, a altitudes entre el nivel del mar (conocida
solamente de la localidad estudiada) y 1700 m. Armze-
ria pubigera es propia de roquedos graniticos o are-
nales (0-50 m) en las costas del NW de la Peninsula
Ibérica, al N del rio Duero (Nieto Feliner, 1990). Los
hibridos se encuentran especialmente en dunas se-
cundarias (tanto en el ambito de la Ass. Otantho-Am:-
mophiletum arundinaceae .M. Géhu, Rivas-Martinez
& R. Tuxen in Rivas-Martinez et al. 1980, como de la
Ass. Scrophulario-Vulpietum alopecuri Br.-Bl., Rozei-
ra & P. Silva 1972) y, en menor ntimero, en roquedos
(Ass. Crithmo-Armerietum pubigerae Rozeira ex
P. Silva & Teles 1972; Cisto salvifolii-Ulicetun: humi-
lis Br.-Bl., Rozeira & P. Silva 1964 subass. silenetosum
maritimae P. Guitidn 1989) o pastizales densos de
acantilados (Ass. Dauco gummifer-Festucetum prui-
nosae Rivas Martinez 1978). Con respecto a los pro-
genitores, Armeria pubigera coloniza los citados me-
dios costeros, mientras que A. bezrana aparece en esta
zona sobre todo en pinares (Ass. Ulici europaei-Erice-
tum cinereae Bellot 1949 subass. pinetosum pinastri
Bellot 1949), comunidades de brezal-tojal (Ass. Ulici
europaei-Ericetum cinereae Bellot 1949 subass. erice-
tosum cinereae) o en cultivos abandonados, pero tam-
bién se encuentra en las comunidades vegetales de
primera linea de costa, donde convive y se hibrida
con A. pubigera (Fig. 1).

Material y métodos

La zona hibrida muestreada abarca unos 3 kmy estd
situada entre la punta de Prouso Loiro y la playa de
Mar de Lira, parroquia de Lira (término municipal de
Carnota, A Corufa), a una altitud entre 2 y 15 m sobre
el nivel del mar (Fig. 1), dentro de dos LIC (Lugares de
Importancia Comunitaria) de la Red Natura 2000
(Carnota-Monte Pindo, y Monte y Laguna de Louro).
Dado el caracter perenne de los representantes del gé-
nero y las débiles barreras reproductivas que muestran
las especies estudiadas, no es extrafio que se detecten
distintas generaciones de hibridos y retrocruces mez-
clados en la misma poblacién. Para este estudio se han
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considerado tanto individuos jévenes como maduros.
Se han muestreado cuatro poblaciones hibridas y en el
total de las cuatro se han detectado alrededor de 200
individuos de origen hibrido, a razén de unos 10-75 es-
pecimenes en cada una de ellas. También se han locali-
zado un ntimero indeterminado de individuos aislados
de origen hibrido fuera de las cuatro poblaciones.
Dado que las dos especies implicadas en la zona hibri-
da presentan diferencias morfoldgicas acusadas y que
por tanto deberia ser posible reconocer distintas gene-
raciones hibridas (Nieto Feliner & al., 1996; Nieto Fe-

Tabla 1. Material estudiado.
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liner, 1997), se ha llevado a cabo un estudio morfomé-
trico en dicha zona.

La estrategia de muestreo se ha ajustado a la varia-
bilidad morfoldgica en cada poblacién, de forma que
se han muestreado mas individuos en las poblaciones
mas variables (Rivera & Obén, 1990). Todas las medi-
das han sido hechas sobre especimenes de herbario,
conservados como testigos en el herbario LOU (Cen-
tro de Informacién e Investigaciéon Ambiental de
Lourizan, Pontevedra, Espana; Tabla 1). De cada pro-
genitor se han estudiado 25 muestras procedentes de
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Punta de Prouso Loiro

N.°de . Coordenadas | Altitud - N°. de
Taxon muestra Localidad UTM m) Habitat Fecha Recolector herbario
A. beirana x A. pubigera | 1-5 Hs, A Corufia, 29TMH8738 2-5 | roquedo litoral | 18-V-2001, |J.B. Blanco-Dios | LOU 29500-
Carnota, Lira 13-VI-2001 29504
A. beirana x A. pubigera | 6-14 Hs, A Coruna, 29TMH8739 5 roquedo litoral | 13-VI-2001, | J.B. Blanco-Dios | LOU 29505-
Carnota, Lira 18-V-2001 29513
A. beirana x A. pubigera 15 Hs, A Coruna, 29TMH8837 15 roquedo litoral | 18-V-2001 | J.B. Blanco-Dios | LOU 29514
Carnota, Lira
A. beirana x A. pubigera | 16-41 Hs, A Corufa, 29TMH8838 2-5 dunas 26-VI-2000, | J.B. Blanco-Dios | LOU 29515-
Carnota, Lira 18-V-2001, 29540
13-VI-2001
A. beirana x A. pubigera | 42-43 | Hs, A Corufia, 29TMH8839 5 roquedo litoral | 18-V-2001 | J.B. Blanco-Dios | LOU 29541-
Carnota, Lira 29542
A. beirana x A. pubigera | 47-50 | Hs, A Corufa, 29TMH8939 3 dunas 18-V-2001 | J.B. Blanco-Dios | LOU 29543-
Carnota, Lira 13-VI-2001 29549
A. beirana 51-75 | Hs, Pontevedra, 29TNG0862 | 100-110 | tojal litoral 31-VII-2002 | J.B. Blanco-Dios | LOU 29550-
Baiona, Baredo 29574
A. pubigera 76-100 | Hs, A Corufa, 29TMH9884 3 dunas 22-V-2002 | J.B. Blanco-Dios | LOU 29575-
Laxe, Soesto secundarias 29599
Punta dos
Remedios

Portocubelo

escala 1:25.000

Fig. 1. Localizacion de las poblaciones hibridas y sus progenitores de Lira (Carnota, A Corufia) estudiadas en el anélisis morfométrico multi-
variante. Armeria beirana (b), A. pubigera (p), A. beirana x A. pubigera (sombreado negro); el nucleo urbano de Portocubelo (rayado).
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otra localidad donde no existe sospecha de introgre-
sién: Silleiro (Baiona, Pontevedra) en el caso de Ar-
meria beirana, y para A. pubigera, Soesto (Laxe, A Co-
runa). En la zona hibrida de Lira se han estudiado un
total de 50 ejemplares, por lo que el nimero total de
muestras analizadas en el anélisis morfométrico mul-
tivariante es 100 (Tabla 1). Han sido seleccionados
17 caracteres por su capacidad discriminatoria (Ta-
bla 2), basandonos en Nieto Feliner (1997) y Nieto
Feliner & al. (1996, 2001). Doce de ellos son cuantita-
tivos continuos (cinco de éstos son relaciones entre
caracteres), uno es cuantitativo discreto (el nimero de
bricteas) y cuatro son cualitativos (color de los pé-
talos, la pelosidad del escapo, de las bracteas y de las
vainas).

Para los caracteres continuos, los valores en la ma-
triz de datos son promedio de tres medidas por espe-
cimen. Los caracteres métricos han sido medidos con
la ayuda de una lupa binocular. Para examinar rela-
ciones estructurales entre caracteres y entre especies y
reducir el nimero de variables originales a unas pocas

no correlacionadas, se ha llevado a cabo un analisis de
componentes principales (PCA), basado en la matriz
de correlacién. El estudio morfométrico se ha efec-
tuado utilizando SAS 8 para Windows (SAS, 1999).
La taxonomia sigue a Nieto Feliner (1990).

Resultados

Las diferencias morfoldgicas entre los dos progeni-
tores afectan tanto a caracteres vegetativos como a
aquellos relacionados con la reproduccién. Entre los
caracteres vegetativos, tamano de hoja y longitud del
escapo exhiben diferencias facilmente detectables y
cuantificables. Entre los caracteres reproductivos,
diametro involucral, longitud de la vaina involucral,
ndmero de bracteas involucrales, la longitud del ciliz,
longitud de los I6bulos del cdliz, el color de los pétalos
y la pelosidad del escapo, bricteas y vainas involu-
crales, son buenos caracteres diferenciales (Tabla 3).
A ello hay que afnadir la fenologia de la floracion, ge-
neralmente de febrero a mayo en A. pubigera, de mayo

Tabla 2. Caracteres utilizados en el analisis morfométrico multivariante.

Acrénimo Descripcion del caracter

LH Longitud de la hoja

LH/AH Relacion longitud /ancho de la hoja

LE Longitud del escapo

DI Didmetro del involucro

DI/LVI Relacion entre el didmetro involucral y la longitud de la vaina involucral

NBI Numero de bracteas involucrales

LBIIL Longitud de las bracteas involucrales internas mas largas

LBIIL/LBIIC Relacion entre las bracteas involucrales internas mas largas y las mas cortas

ABII Anchura de las bracteas involucrales internas

LBE/LBII Relacién entre la longitud de las bréacteas espiculares y la longitud de las bracteas involucrales internas
LC Longitud del caliz

LLC/LC Relacion entre la longitud de los I6bulos del céliz (incluida arista) y la longitud del caliz
LES Longitud del espolén

CcOoL Color de los pétalos: blanco (0), rosa palido (1), rosa fuerte (2)

PELE Escapo peloso (1), escapo no peloso (0)

PELBI Bracteas involucrales pelosas (1), bracteas involucrales no pelosas (0)

PELVI Vainas involucrales pelosas (1), vainas involucrales no pelosas (0)

Tabla 3. Diferencias entre los dos progenitores y los hibridos para distintos caracteres vegetativos y reproductivos (todos los carac-

teres métricos medidos en mm).

Caracteres A. beirana A. pubigera A. beirana x A. pubigera
Tamano de la hoja 135-250 x 6-13,5 10-53 x 1-4 26-165 x 1-8
Longitud del escapo 490-720 70-260 175-575
Diametro involucral 20-30 15-23 17-27(33)
Longitud de la vaina involucral (26)39-67 6-20 10-46
N.° de bréacteas involucrales 11-23 8-12 (7)9-15(19)
Longitud del caliz 6,5-8,7 5,5-7,4 5,5-8(8,3)
Longitud de los l6bulos del caliz 1,5-2,9 0,2-1 0,7-2,5
Color de los pétalos 2 0-1 1-2
Pelosidad del escapo 0 1 0-1
Pelosidad de las bracteas involucrales 0 1 0-1
Pelosidad de las vainas involucrales 0 1 0-1
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Fig. 2. Andlisis de componentes principales de Armeria beirana (), A. pubigera (/\) y A. beirana x A. pubigera (®): a, representacion
de las variables analizadas en el sistema de componentes principales; b, diagrama de dispersién de los especimenes con respecto a los

dos primeros componentes principales.
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ajunio en A. beirana e intermedia en los especimenes
hibridos (abril-mediados de junio).

Analisis morfométrico multivariante

Los tres primeros componentes principales expli-
can juntos el 70 % de la varianza total (47,04 %, 13,59
% v 9,37 %, respectivamente). Los factores de carga
de las variables que tienen mas peso sobre el primer
componente principal (CP1) son aquellos de las varia-
bles LH (0,32), LE (0,32), LLC/LC (0,32) y COL
(0,31) (Tablas 2, 3). Las variables LBIIL (0,50), LES
(0,31) y PELE (0,30) son las variables que contribu-
yen en mayor medida al segundo componente princi-
pal, mientras que LBE/LBII (0,48), ABII (-0,42),
LBIIL/LBIIC (-0,38), LES (0,38), LH/AH (0,34), son
los que mas contribuyen respecto al tercer compo-
nente principal.

En la representacion de las variables con respecto a
los dos primeros componentes principales, se observa
el peso de los caracteres cualitativos relacionados con el
indumento (PELE, PELBI, PELVI) en el CP2 (Fig. 2).
Con respecto al CP1, se observa la contribucién de va-
rios caracteres cuantitativos continuos o de relaciones
entre ellos (LH, LE, DI, LC, LLC/LC) asi como de ca-
racteres discretos o cualitativos (NBI, COL).

El diagrama de dispersion de los 100 especimenes
analizados con respecto a los dos primeros compo-
nentes principales ubica a los dos progenitores en dos
grupos discretos en extremos opuestos con respecto
al CP1. Armeria beirana presenta mayores valores que
A. pubigera para todos los caracteres morfoldgicos
métricos, tanto vegetativos como reproductivos,
mientras que la descendencia hibrida ocupa mayorita-
riamente posiciones intermedias con respecto al pri-
mer eje que rellenan el hueco entre ambos progenito-
res. Con respecto al CP2, los progenitores presentan
valores semejantes (en el entorno de los valores nega-
tivos para este componente principal) mientras que
los hibridos se localizan en el entorno de los valores
positivos altos para el mismo.

Discusion

El estudio morfométrico que se presenta confirma
la naturaleza de la zona hibrida y es compatible con la
existencia de individuos de mas de una generacion al
margen de la F1. La dispersion de los individuos hi-
bridos con respecto al primer componente principal
permite suponer que hay representados en la zona hi-
brida generaciones hibridas posteriores y retrocruces
(Fig. 2). Esta afirmacion se basa en que los caracteres
que contribuyen mayoritariamente al CP1 son conti-
nuos y, presumiblemente, de control poligénico y, por

ello, los valores intermedios para las variables diag-
nosticas pueden indicar generaciones distintas. Un
patrén similar se encontrd en otros casos de estudio
que utilizaron datos morfométricos de Armeria (Nie-
to Feliner & al., 1996) atin cuando en otros grupos de
plantas las pautas de variaciéon morfoldgica de los hi-
bridos sean mas complejas (Hardig & al., 2000). El ca-
racter no exactamente intermedio —para el CP2— de
buena parte de los hibridos con respecto alos dos pro-
genitores puede explicarse por el peso en este compo-
nente de tres caracteres cualitativos relacionados con
el indumento (PELE, PELBI, PELVI) y que produci-
rian un efecto mas dréstico en la disposicién de algu-
nos individuos hibridos en el espacio.

La existencia de generaciones hibridas mas alla de
una F1 es consistente con la debilidad de las barreras
reproductivas y compatible con un modelo de zona
hibrida en la que los hibridos no son todos necesaria-
mente desventajosos; por tanto, no se ajustaria al mo-
delo de tension zone. Asi mismo, el hecho de que los
dos progenitores ocupen habitats tan diferentes y que
éstos confluyan en la zona estudiada también irfa
en contra del modelo de zension zone, segin el cual la
zona hibrida, tedricamente, podria desplazarse en el
espacio, puesto que la interaccién genotipo hibrido-
ambiente no jugaria ningtin papel.

En la Peninsula no se ha citado otra zona hibrida en
este género al margen de la estudiada por Tauleigne-
Gomes & Lefebvre (2005) entre Armeria pseudarme-
ria (Murray) Mansf. y A. welwitschii Boiss. in DC. en
las proximidades del cabo da Roca. Sin embargo, re-
cientemente se ha localizado otra también en Galicia
(Islas Cies, Pontevedra) entre A. pungens (Link) Hoff-
manns. & Link y A. pubigera (Rosalia Pifieiro, com.
pers.). La localizacién geografica de las tres zonas hi-
bridas sugiere que en Armeria pueden ser mas fre-
cuentes este tipo de situaciones espacialmente organi-
zadas en las costas o, al menos, pueden ser mas faciles
de identificar alli. Ello pudiera deberse al caracter li-
neal del area de, al menos, uno de los progenitores,
aquel cuya drea es mas costera. Un drea de distribu-
cién lineal, de hecho, facilita la localizacién de los hi-
bridos o el reconocimiento de la zona.

En un género como Armzeria, donde la hibridacion
no sélo es frecuente si no que puede contribuir a la
generacion de nuevos linajes, el estudio de zonas hi-
bridas podria ayudar a conocer etapas muy tempra-
nas de la formacién de tales linajes. Sin embargo, para
la pervivencia y eventual aislamiento de linajes hibri-
dos generados en una zona hibrida, no basta la for-
macién de los genotipos hibridos y su supervivencia
dentro de la zona hibrida. Dentro de ésta, el aisla-
miento reproductivo respecto de los progenitores es
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muy dificil en un género sin barreras reproductivas y
sin poliploidia. Por eso, para identificar estadios algo
mas avanzados de aislamiento de linajes hibridos ge-
nerados en una zona hibrida se requeririan datos mo-
leculares aplicados a individuos de dentro y fuera de
la zona. Asi mismo, atin cuando los datos que se pre-
sentan permiten confirmar la zona hibrida y sugerir la
existencia de un enjambre de hibridos mas que un
predominio de individuos de la F1, una aproxima-
cién basada en una regresion multiple como la se-
guida en Tauleigne-Gomes & Lefebvre (2005) podria
ayudar a determinar clases de hibridos dentro y fuera
de la zona hibrida.
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