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INTRODUCCIÓN

Intentar responder a la pregunta de por qué es impor-
tante investigar en Botánica y ofrecer una visión general 
y actualizada de esta ciencia en esta lección inaugural del 
curso académico 2026-2027 de la Universidad de Zarago-
za es, sin duda, una tarea difícil. Cuando a finales del 
pasado mes de junio fui invitada por nuestra Ilma. Sra. 
Rectora Rosa Bolea Bailo y su equipo rectoral a impartirla 
sentí, a la par que un enorme agradecimiento por este 
honor, una cierta inquietud por cómo transmitirla. La 
Botánica comprende numerosas disciplinas que abarcan 
el cúmulo de conocimientos obtenidos durante siglos por 
los científicos en el estudio de las plantas, desde diferentes 
aproximaciones generalmente interconectadas. En esta 
lección, dirigida al claustro, y a profesores, estudiantes y 
otros ciudadanos, muestro los avances logrados por los 
botánicos en algunas áreas de gran relevancia, desde la 
taxonomía clásica morfo-anatómica a la pangenómica, 
incidiendo en aquellos campos en los que nuestro equipo 
ha contribuido desde una perspectiva evolutiva y en los 
que tenemos más experiencia. 

Los botánicos sistemáticos se han dedicado a lo largo 
de los siglos a la búsqueda de un sistema de clasificación 
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natural, para ordenar y nombrar la enorme diversidad 
vegetal del planeta, que alberga más de 350 000 especies 
de plantas actuales y cuyo número sigue aumentando al 
describirse continuamente nuevos taxones. Desde el sis-
tema jerárquico establecido por Linneo, basado en ca-
racteres morfológicos y el principio de discontinuidad 
taxonómica, se pasó a sistemas que emanaban de la sínte-
sis moderna neodarwinista, aceptando la evolución por 
selección natural y la herencia mendeliana como princi-
pios básicos de la biología evolutiva, y sus aplicaciones a 
los sistemas de clasificación y a la circunscripción de gru-
pos naturales. La irrupción de las reconstrucciones filo-
genéticas, en especial las basadas en caracteres molecula-
res, y más adelante genómicos, ha contribuido a un mayor 
conocimiento de las relaciones de parentesco de las plan-
tas en el «árbol de la vida». Pero las distintas interpreta-
ciones cladistas o sistemáticas evolutivas de los rangos 
taxonómicos han alterado los límites genéricos y de otros 
niveles, produciendo distintas clasificaciones. 

Empleando las filogenias genómicas como marco evo-
lutivo de referencia, se han desarrollado muy diversos es-
tudios de plantas. Entre ellos están los biogeográficos y 
los filogeográficos, que reconstruyen las historias pretéri-
tas de los linajes de especies y poblaciones según distintos 
factores geográficos, geológicos y climáticos temporales 
que explican su distribución territorial y sus característi-
cas genéticas actuales. Otros estudios miden las tasas de 
diversificación que han experimentado distintos grupos 
de plantas en diferentes épocas geológicas explicando su 
riqueza actual y relacionándola con cambios climáticos y 
ambientales y las posibles relaciones con otros grupos de 
organismos. Los análisis evolutivos de la biología del de-
sarrollo de plantas investigan la aparición de determina-
das estructuras vegetales y sus ontogenias, o las dispares 
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rutas fisiológicas específicas de ciertos vegetales, y de las 
redes regulatorias que las controlan. Las plantas son y han 
sido especialmente proclives a la hibridación y a la poli-
ploidización, y estos eventos recurrentes a lo largo de su 
historia evolutiva han generado numerosas innovaciones 
en sus ancestros que han sido heredados por ellas.

Aunque algunas plantas cultivadas están entre los ve-
getales más estudiados, otro grupo de plantas, las plantas 
modelo silvestres, han concentrado el mayor número de 
estudios en los vegetales y son hoy en día las mejor cono-
cidas desde prácticamente cualquier aspecto científico. 
Arabidopsis thaliana para las dicotiledóneas y Brachypodium 
distachyon para las monocotiledóneas fueron seleccionadas 
como plantas modelo debido a sus especiales atributos 
biológicos y genómicos y a no verse afectadas por la ero-
sión genética causada por la domesticación. Con estas 
plantas modelo se han alcanzado hitos del conocimiento 
en muy diversos campos de la biología y la genómica fun-
cional, como la morfogénesis de ciertas estructuras celu-
lares, la producción de biomasa, los tiempos de floración, la 
resistencia a patógenos y la tolerancia a estreses abióticos, 
entre otros. El reciente auge de los análisis pangenómicos, 
que analizan la genómica estructural y funcional de múl-
tiples genomas de la misma especie o de grupos de espe-
cies próximas, están proporcionando datos clave para 
elucidar los mecanismos reguladores responsables de la 
amplia variabilidad fenotípica de las plantas. 

Un aspecto fascinante de la biología y la evolución de 
las plantas es su larga historia de interrelación y coevolu-
ción con los organismos simbiontes de su microbioma. 
Diversas comunidades de bacterias y hongos viven en el 
interior y en el exterior de las plantas, siendo la mayoría 
de ellos mutualistas beneficiosos, que favorecen la adap-
tación ecológica del holobionte. Las gramíneas templadas 
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han desarrollado relaciones simbióticas con hongos en-
dófitos desde sus orígenes cretácicos; estos hongos sinte-
tizan compuestos alcaloides que las protegen de la herbi-
voría, causando algunos compuestos más tóxicos 
enfermedades a los grandes herbívoros y al ganado, y 
otros menos tóxicos defensas ante la predación de los in-
sectos. Las recientes investigaciones de la evolución del 
hologenoma de la planta hospedadora y de su endófito 
nos están permitiendo entender las respuestas adaptativas 
funcionales de los holobiontes ante diversas condiciones 
ambientales y sus interrelaciones enmarcadas en comple-
jos escenarios macro- y micro- co-evolutivos.

Estos descubrimientos en distintas disciplinas del co-
nocimiento botánico y su integración en un sistema de 
clasificación avanzado de las plantas van a ser tratados en 
los sucesivos capítulos de esta lección inaugural. 
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DIVERSIDAD BOTÁNICA, TAXONOMÍA  
Y SISTEMÁTICA

El interés de los humanos por la Botánica es tan anti-
guo como la humanidad, y la riqueza de la diversidad ve-
getal es abrumadora, estimándose en más de 350 000 es-
pecies las plantas que pueblan hoy día la Tierra 
(Christenhusz & Byng 2016; Freiberg et al. 2020). Conocer 
esa diversidad y analizarla ha sido el empeño de los seres 
humanos, en mayor medida de las especies beneficiosas, 
muchas de las cuales llegaron a ser domesticadas y culti-
vadas, pero también de las silvestres (Catalán 2023). Los 
estudios taxonómicos de plantas han sido exhaustivos, ya 
que no solamente han consistido en la identificación y la 
clasificación de las más de 295 000 especies de angiosper-
mas (plantas con flores), más de 1000 de gimnospermas 
(coníferas y grupos próximos), más de 11 000 de pteridó-
fitos (licopodios, equisetos, helechos y grupos próximos), 
ca. 22 000 de briófitos (musgos, hepáticas y antocerotas) 
y ca. 44 000 de algas (clorófitas o algas verdes, prasinófitas y 
antiguas carófitas) conocidas actualmente (Christenhusz 
& Byng 2016; Plants Of the World Online [POWO] 2026+; 
TROPICOS 2026+), sino en el empleo de diversas fuentes 
de datos que han permitido profundizar en su conoci-
miento, desvelando en varias de ellas su composición 
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genética, sus orígenes y relaciones evolutivas, sus caracte-
rísticas biológicas, sus distribuciones geográficas y sus 
adaptaciones ecológicas que contribuyen a su sistemática 
(Judd et al. 2002; Stevens 2017+). 

Asociamos el nombre de Botánica a la taxonomía y a 
la sistemática vegetal, refiriéndonos en el primer caso al 
estudio, la clasificación y la nomenclatura de las plantas, 
y en el segundo al conjunto de evidencias científicas que 
apoyan tal clasificación (Stace 1989). Esas evidencias pue-
den ser de muy diversa índole, como las morfológicas y 
anatómicas, las cromosómicas, las bioquímicas, las eco-
fisiológicas, las geográficas, las paleontológicas o las mo-
leculares y genómicas (Devesa & Carrión 2012; Catalán 
2016). El desarrollo de la clasificación vegetal fue prece-
dido por una larga tradición de estudios prelinneanos, en 
la que diversos naturalistas intentaron ordenar la diversi-
dad de las plantas mediante la observación de sus carac-
terísticas visibles y sus afinidades. Estas aportaciones 
constituyeron una base fundamental sobre la que poste-
riormente se desarrollaron los sistemas de clasificación 
linneanos y poslinneanos. Se puede considerar que la ta-
xonomía moderna se estableció a partir de la segunda 
mitad del siglo xviii, con las obras de Carlos Linneo 
(1707-1778), cuando se impuso el criterio de la búsqueda 
de un sistema de clasificación natural de los seres vivos, 
que agrupase a aquellos que compartían un mayor nú-
mero de caracteres, aun cuando en aquella época los 
estudios taxonómicos estaban basados fundamentalmen-
te en caracteres morfológicos y anatómico-histológicos 
(Stace 1989). Esa búsqueda de un sistema natural de cla-
sificación, que reuniese a organismos estrechamente em-
parentados entre sí, se acentuó en la segunda mitad del 
siglo xix, tras la propuesta de la teoría de la evolución 
de Charles Robert Darwin (1809-1882) y Alfred Russel 



17

Wallace (1823-1913), y a partir de ellos y de sus seguido-
res, los neodarwinistas, surgieron las nuevas escuelas evo-
lutivas y sistemáticas del siglo xx, la basada en la sistemá-
tica evolutiva y la cladista, reforzadas por la aportación de 
nuevos datos a la sistemática de las plantas, en especial las 
filogenias moleculares, pero apoyando distintas interpre-
taciones sobre las circunscripciones de sus rangos taxonó-
micos (Stace 1989; Judd et al. 2002), que están siendo con-
trastadas en el siglo xxi. 

Linneo fue el fundador de la taxonomía moderna, 
tanto para plantas como para animales. Estableció un 
orden jerárquico, clasificando a los organismos en espe-
cies, y en sucesivos rangos supraespecíficos más amplios 
(géneros, órdenes y clases), definiendo cada uno de ellos 
mediante determinadas características compartidas, que 
en el caso de las plantas consistían en caracteres de órga-
nos reproductores sexuales masculinos (androceo) y fe-
meninos (gineceo), y otros de estructura de la flor y del 
fruto. Su gran logro fue normalizar el uso del sistema 
binomial, aplicando un nombre genérico y un epíteto es-
pecífico en latín a cada especie (Stace 1989; Devesa & 
Carrión 2012). Aunque el mismo Linneo fue consciente 
de la artificialidad de su sistema de clasificación sexual, 
que reunía a grupos dispares de plantas en ciertos órde-
nes y clases, sentó las bases del sistema nomenclatural 
actualmente imperante (Devesa & Carrión 2012). Las dos 
obras botánicas más relevantes de Linneo, Genera Planta-
rum (1737) y Species Plantarum (1753), sirvieron para cla-
sificar a las plantas conocidas en aquel tiempo y fueron 
universalmente aceptados. En particular, Species Planta-
rum marcó un punto de partida histórico al aplicar de 
manera sistemática la nomenclatura binomial a las espe-
cies vegetales conocidas, convirtiéndose en el pilar de 
referencia para el establecimiento del Código Internacional 
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de Nomenclatura Botánica (ICBN, en sus siglas en inglés) 
(Stace 1989; Ronquist 2012). La necesidad de establecer 
reglas universales para la aplicación de los nombres cien-
tíficos surgió a medida que aumentaba el número de es-
pecies descritas y se acumulaban diferentes nombres para 
una misma planta. Durante los siglos xviii y xix, la proli-
feración de nombres y sistemas de clasificación generó 
numerosos problemas de interpretación, lo que hizo ne-
cesaria la creación de normas internacionales que permi-
tieran dotar de estabilidad y precisión a la nomenclatura 
botánica. Estos principios, desarrollados progresivamente 
desde los primeros códigos de nomenclatura y consolida-
dos en el actual Código Internacional de Nomenclatura para 
algas, hongos y plantas (ICN en sus siglas en inglés), cuya 
última versión fue aprobada en el XX Congreso Interna-
cional de Botánica de Madrid (Turland et al. 2025), cons-
tituyen la base sobre la que se regula actualmente la de-
nominación de nuevas especies de plantas, algas y hongos 
y de sus otros rangos taxonómicos. 

Los principios más importantes del ICN son los de 
prioridad y tipificación. La prioridad reivindica que el 
nombre más antiguo válidamente publicado es el único 
aceptado para un taxón. La tipificación garantiza que un 
espécimen (holotipo) de la nueva especie descrita queda 
depositado en un herbario oficial, asegurando la estabi-
lidad al aplicar el nombre (tipo nomenclatural) (Stace 
1989; Ronquist 2012; Turland et al. 2025) (figura 1a). 
Cuando hay duplicados de un mismo espécimen tipo es-
tos se denominan isotipos, y suelen depositarse en distintos 
herbarios. Cuando diferentes autores han descrito una 
misma planta con diversos nombres científicos, el princi-
pio de prioridad establece qué nombre debe aplicarse, su-
bordinando los otros nombres (sinónimos) al primero 
(Stace 1989; Turland et al. 2025). No obstante, la aplicación 



19

estricta del principio de prioridad puede ocasionar cam-
bios nomenclaturales que afecten a nombres ampliamen-
te utilizados. Por ello, el ICN contempla mecanismos 
excepcionales de conservación y rechazo de nombres, 
cuyo objetivo es preservar la estabilidad y evitar modifica-
ciones innecesarias en la nomenclatura científica. En oca-
siones, los materiales tipos no son idóneos, no fueron 
designados expresamente por los autores del nuevo taxón, 
o han desaparecido, lo que abre la posibilidad de propo-
ner nuevos tipos nomenclaturales (lectotipos, neotipos o 
epitipos). Asimismo, los nuevos análisis pueden aconsejar 

Figura 1. a) Lectotipo de Olea europaea, BM 000557513, el olivo, descrito por 
Linneo en su obra Species Plantarum. b) Isotipo de Podophorus bromoides, 
K000433684, planta extinta del archipiélago Juan Fernández y de cuyo material 
tipo se obtuvo ADN para su estudio filogenético. Imágenes de los tipos obteni-
das de los herbarios British Museum (BM) y Kew Botanical Gardens (K).

b)a)
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la necesidad de llevar a cabo cambios taxonómicos o no-
menclaturales en especies ya descritas, o de mantener 
nombres no prioritarios debido a su amplio uso entre la 
comunidad científica. Estas propuestas de conservación o 
de rechazo de nombres taxonómicos son revisadas por los 
comités permanentes de nomenclatura que emiten reco-
mendaciones de acuerdo con las disposiciones del Código, 
y cuya aprobación definitiva se lleva a cabo en los congre-
sos internacionales de Botánica.

Los ejemplares tipo son fundamentales para establecer 
las identidades taxonómicas de las especies aceptadas y 
poder describir otras nuevas especies para la ciencia. Des-
de la consolidación de la nomenclatura botánica moder-
na, los ejemplares tipo han adquirido un papel crucial 
al actuar como referencia física permanente asociada a 
un nombre científico, permitiendo que la aplicación de 
los nombres pueda ser revisada y contrastada por dife-
rentes generaciones de investigadores. Esta función con-
vierte a los herbarios no solo en archivos históricos de la 
biodiversidad, sino también en infraestructuras científicas 
esenciales para el desarrollo de la taxonomía y la sistemá-
tica vegetal. Los materiales tipo constituyen una de las 
mayores riquezas de los herbarios. Ejemplos a nivel mun-
dial son el herbario LINN, custodiado por la Linnean 
Society en Londres, con más de 4000 tipos de Linneo, o 
el herbario MA, ubicado en el Real Jardín Botánico de 
Madrid, con más de 9000 tipos procedentes de las expe-
diciones científicas de los siglos xviii y xix (como las de 
José Celestino Mutis y Bosio [1732-1808] en Nueva Grana-
da [Colombia], Hipólito Ruiz López [1754-1816] y José 
Antonio Pavón Jiménez [1754-1840] en el virreinato del 
Perú, Martín de Sessé y Lacasta [1751-1808] y José Mariano 
Mociño Suárez de Figueroa [1757-1820] en Nueva España 
[México] y Antonio José Cavanilles y Palop [1754-1804] en 
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España y materiales procedentes de Centroamérica, Cuba, 
y diversas zonas del mundo) que poseen un enorme valor 
científico e histórico. 

Estos materiales tipo pueden estudiarse en dichos her-
barios o solicitarse en préstamo, aunque desde comienzos 
de este siglo se han llevado a cabo programas de digitali-
zación de los ejemplares tipo. La digitalización ha supues-
to una importante agilización en la investigación taxonó-
mica, al facilitar el acceso internacional a colecciones 
históricas y permitir comparar materiales de diferentes 
instituciones de manera rápida y eficiente, complementan-
do, aunque sin sustituir, el estudio directo de los ejempla-
res originales. Gracias al esfuerzo de instituciones de todo 
el mundo, hoy contamos con más de 145 millones de es-
pecímenes de plantas y hongos digitalizados y accesibles 
(Antonelli et al. 2026). El proyecto GPI (Global Plants Ini-
tiative), impulsado por destacados herbarios del mundo, 
ha ubicado en internet los ejemplares tipo digitalizados 
de cualquier origen geográfico que están alojados en la 
plataforma JSTOR (plants.jstor.org). Otra iniciativa inter-
nacional es el Sistema Mundial de Información sobre la 
Biodiversidad (GBIF, www.gbif.org), cuyo objetivo es pro-
porcionar a cualquier usuario acceso abierto a datos sobre 
organismos, como las localidades geográficas donde han 
sido detectados. 

Los ejemplares tipo tienen, además, un enorme valor 
científico añadido, dado que nuevos estudios permiten 
obtener de ellos nueva información y nuevos datos. Más 
allá de su función nomenclatural como referencia perma-
nente de los nombres científicos, estos ejemplares consti-
tuyen auténticos registros históricos de biodiversidad, ca-
paces de aportar información sobre la variabilidad 
genética, las relaciones evolutivas y los cambios experi-
mentados por las especies a lo largo del tiempo. Su con-
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servación en los herbarios permite que materiales recolec-
tados hace décadas o incluso siglos puedan ser reevaluados 
mediante nuevas técnicas analíticas. Recientemente, la 
aplicación de la secuenciación genómica al análisis de co-
lecciones históricas, una disciplina denominada museó-
mica, y en el caso de las plantas herbariómica, ha revolu-
cionado el estudio de la diversidad biológica (Besnard et 
al. 2014; Nevill et al. 2020). Entre otros avances, la museó-
mica ha permitido determinar la ubicación filogenética 
de los ejemplares tipos y de taxones recientemente extin-
tos (Zedane et al. 2016). De este modo, las colecciones 
científicas dejan de ser únicamente depósitos de referen-
cia morfológica y pasan a convertirse en fuentes dinámi-
cas de información integradora, donde los datos históricos 
pueden combinarse con evidencias moleculares para 
resolver cuestiones taxonómicas, evolutivas y biogeográfi-
cas. En nuestro estudio de las gramíneas endémicas del 
archipiélago Juan Fernández aplicamos técnicas herbarió-
micas para reconstruir la historia evolutiva de una especie 
actualmente extinta (Podophorus bromoides), secuenciando 
genes de un espécimen tipo de 164 años de antigüedad 
(figura 1b). Con ello logramos establecer su relación de 
linaje hermano de otras especies endémicas del género 
Megalachne, e inferir sus patrones de divergencia, disper-
sión y especiación en las islas del archipiélago a partir de 
sus ancestros continentales suramericanos (Moreno-Agui-
lar et al. 2020).

La importancia del código de nomenclatura y su apli-
cación a la taxonomía han quedado de manifiesto en al-
gunos desafíos recientes relacionados con el avance de las 
técnicas genómicas y metagenómicas. Cada vez se ensam-
blan más genomas de plantas y se depositan en los princi-
pales bancos de datos genómicos (NCBI, ENA) sin conser-
var ni depositar un ejemplar de referencia, lo que 
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dificulta o impide confirmar la identidad de la especie. La 
genómica está desconectada en ciertos casos de la nomen-
clatura de las especies, y esta falta de sincronización entre 
ambas disciplinas amenaza con desestabilizar nuestro sis-
tema de nombres de plantas. Un caso crítico lo presentan 
los intentos de identificar taxonómicamente cientos o mi-
les de hongos desconocidos, detectados mediante análisis 
metagenómicos ambientales, empleando sus secuencias 
de ADN como sustitutas de los ejemplares tipo para des-
cribir nuevos taxones (Hawksworth et al. 2016). Estas pro-
puestas han sido rechazadas por la mayoría de los micólo-
gos y por los comités de nomenclatura de los últimos 
congresos internacionales, argumentando, entre otras 
razones, la irreproducibilidad de los datos y el hecho de 
que el material tipo es fuente de diversidad para potencia-
les nuevos estudios futuros (Zamora et al. 2018; Thines et 
al. 2018). La discusión refleja una cuestión más amplia en 
la biología moderna, cómo combinar la velocidad y la ca-
pacidad analítica de las nuevas tecnologías con la estabi-
lidad y la trazabilidad que proporcionan las colecciones 
científicas tradicionales. Por ello es recomendable que los 
investigadores en genómica depositen especímenes de re-
ferencia del material estudiado en un herbario. La prácti-
ca de la taxonomía y la gestión de herbarios deben encon-
trar la manera de vincular el sistema de nomenclatura con 
los especímenes genómicos de referencia. El concepto de 
espécimen ampliado (Lendemer et al. 2020) permitiría 
que tanto el holotipo como su genoma, y cuantos datos 
puedan obtenerse, pertenezcan al mismo material tipo. 
Los herbarios del siglo xxi están evolucionando así desde 
su papel histórico como archivos de especímenes hacia el 
de plataformas integradoras de información, donde cada 
ejemplar puede asociarse con datos morfológicos, ecoló-
gicos, geográficos, químicos y genómicos. En nuestro caso 
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lo estamos aplicando a las nuevas especies de gramíneas 
del género modelo Brachypodium que describimos y para 
las que generamos sus genomas de referencia (Catalán et 
al. 2012; Gordon et al. 2020; Ferrer-Gallego et al. 2025).

El conocimiento de la diversidad botánica sigue en 
aumento constante y vive actualmente un auténtico rena-
cimiento. Si bien tradicionalmente se estimaba un pro-
medio anual de 2000 nuevas especies de plantas (Chris-
tenhusz & Byng 2016) y 3000 nuevas especies de hongos 
(Hibbett et al. 2025) descubiertos por año, los datos más 
recientes son asombrosos; solo entre 2024 y 2025 se han 
nombrado científicamente más de 4600 nuevas especies 
de plantas y más de 7800 de hongos (Antonelli et al. 2026). 
Pese a este ritmo, la magnitud de lo desconocido sigue 
siendo inmensa, pues se calcula que todavía quedan por 
descubrir al menos 100 000 especies de plantas y más de 
dos millones de hongos. Esta diferencia entre la diversi-
dad conocida y la estimada refleja la existencia de una 
importante fracción de biodiversidad aún desconocida, 
especialmente en regiones tropicales y grupos poco estu-
diados. La mayor parte de las nuevas especies descritas se 
encuentran en zonas poco exploradas y en los puntos crí-
ticos de biodiversidad del mundo (Joppa et al. 2011). El 
análisis de la menos investigada y por ello más ignota flo-
ra tropical está dando lugar hoy en día a la descripción de 
numerosas especies nuevas, prácticamente cada semana; 
pero incluso en latitudes más exploradas, como en nues-
tro país, cuyo proyecto Flora Iberica acaba de completarse 
hace pocos años (Castroviejo & Aedo 1986-2020), se des-
criben continuamente nuevos taxones. Estos indicadores 
manifiestan que la botánica taxonómica sigue siendo ac-
tualmente una ciencia activa que está ampliando conside-
rablemente el conocimiento de la diversidad vegetal mun-
dial. Además, la taxonomía constituye una herramienta 
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esencial para la conservación, ya que la descripción de 
las especies es el primer paso para poder evaluarlas y 
protegerlas. Pero urge llevar a cabo pronto su estudio, dado 
que las tasas de extinción antropogénica (estimadas entre 
1000 y 10 000 veces superiores a la tasa natural) se han 
incrementado recientemente por la presión humana 
(Pimm & Joppa 2015). La descripción de la biodiversidad 
resulta especialmente urgente en un contexto en el que 
muchas especies podrían desaparecer antes de ser descritas.

Hoy en día, nuevas líneas de investigación tienen como 
objeto de estudio las plantas, y han dado origen a nuevas 
especialidades, tales como la filogenia, la biogeografía 
histórica, la paleobotánica, la citogenética, la genética-
poblacional, la filogeografía, la biología reproductiva, la 
autoecología, la relación planta-animal o planta-ecosiste-
ma, y la conservación vegetal (Devesa & Carrión 2012; 
Catalán 2016). Más recientemente, el gran avance que han 
supuesto las técnicas de secuenciación masiva de geno-
mas, transcriptomas y proteomas, y la obtención de meta-
bolomas y fenomas, colectivamente conocidas como téc-
nicas «ómicas», ha dado paso a la producción de ingentes 
bases de datos, y a su procesamiento y estudio mediante 
el desarrollo de potentes métodos analíticos empleando 
tuberías informáticas y nuevos sistemas de programación 
estadística (Ohyanagi et al. 2022). Estas nuevas aproxima-
ciones han transformado la investigación botánica, per-
mitiendo abordar la diversidad vegetal desde perspectivas 
integradoras que combinan diferentes escalas de estudio. 

Los inmensos descubrimientos que están aportando las 
nuevas tecnologías y los nuevos datos, han llegado a oscu-
recer, en cierto modo, otros estudios botánicos más tradi-
cionales, comúnmente clasificados en la denominada «ta-
xonomía alfa». Esta consiste básicamente en el estudio, la 
identificación y la descripción de nuevas especies o rangos 
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taxonómicos, utilizando principalmente caracteres feno-
típicos morfológicos. En contraposición a ella, la denomi-
nada «taxonomía beta u omega» implicaría una sistemá-
tica avanzada, que incorporase todas las fuentes de datos 
posibles para la clasificación (Stace 1989). La taxonomía 
alfa se aplica actualmente al estudio de aquellas floras de 
regiones florísticas menos exploradas, o incluso a floras 
más estudiadas, como las de la región mediterránea, don-
de el descubrimiento continuo de nuevas especies para la 
ciencia, fundamentado en sus diferencias morfológicas, 
sigue siendo un factor elemental para el conocimiento de 
la diversidad. 

Se ha propuesto que la vieja imagen obsoleta de la Bo-
tánica que se enseña en algunas universidades, basada 
exclusivamente en la taxonomía morfológica, debiera de 
ser enterrada para siempre en favor de una nueva Botáni-
ca, más moderna, atractiva y multidisciplinar (Marques 
2015). Esta acertada recomendación no debe, sin embar-
go, disuadirnos de seguir investigando en taxonomía y 
sistemática de plantas, una taxonomía fundamentada en 
cuantas aproximaciones sistemáticas podamos aportar a 
la Botánica, las más avanzadas sin duda, pero también las 
más clásicas (Catalán 2016).
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EL CONCEPTO DE ESPECIE EN PLANTAS

El primer problema al que se enfrenta un taxónomo 
botánico para distinguir una posible nueva especie de 
otra u otras ya descritas, y para poder delimitarla y carac-
terizarla, tiene que ver con el principio de la discontinui-
dad taxonómica, que establece así el concepto de especie 
taxonómica (Stace 1989). Toda especie supone un conti-
nuo para los caracteres que la definen dentro de sus lími-
tes específicos. Ello es debido a que las especies vegetales 
están constituidas por poblaciones, la unidad básica sobre 
la que opera la evolución, y estas a su vez están formadas 
por individuos genética y fenéticamente distintos entre sí 
como resultado de la variabilidad aportada por la repro-
ducción sexual y la panmixia. Pero aun considerando esa 
variabilidad intraespecífica, los caracteres taxonómicos 
que separan e identifican a esa especie son discontinuos, 
o muestran brechas, con respecto a los que identifican a 
otra especie, aunque esta sea muy próxima. La delimita-
ción de especies no se basa normalmente en un único 
carácter diagnóstico absoluto, sino en la combinación de 
múltiples de ellos que permiten reconocer patrones cohe-
rentes de diferenciación, tal como ocurre en varios géne-
ros de gramíneas taxonómicamente complejos en los que 
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resulta difícil separar a especies muy parecidas entre sí 
(Stace 1981; Catalán et al. 2007). 

Los caracteres morfológicos que definen a los rangos 
taxonómicos supraespecíficos de las plantas (género, tri-
bu, familia) suelen estar relacionados con la estructura y 
las particularidades de la flor, y del fruto, o de la inflores-
cencia e infrutescencia, dado que estos son rasgos fenotí-
picos han sido heredados del ancestro común de todo el 
grupo de especies incluidas en dicho rango. El género, a 
diferencia de la especie que es un concepto biológico, es 
una categoría taxonómica arbitraria; agrupa a especies que 
tienen más en común entre sí que con otras especies 
(Malik 2017). La idea subyacente de Linneo de que un 
género representa un grupo natural y cohesionado, «aque-
llo que incluso un observador no entrenado reconocería 
intuitivamente como fundamental», se puede constatar 
fácilmente, ya que cualquier profano identifica como si-
milares, por ejemplo, a todas las violetas (género Viola), 
plantas herbáceas con corola de cinco pétalos desiguales 
y el inferior prolongado en espolón, a los narcisos (Narcis-
sus), plantas bulbosas con corola soldada formada por un 
periantio de seis tépalos y un tubo central en forma de 
trompeta, o a las rosas (Rosa), arbustos espinosos con flo-
res con numerosos estambres y cinco pétalos libres (en las 
especies silvestres) y falso fruto (cinorrodón o escaramu-
jo) (figura 2). Un corolario de esto es que se da una mayor 
discontinuidad fenotípica entre géneros que entre espe-
cies dentro de ellos (Malik 2017).

A diferencia de los rasgos que definen los rangos supra-
específicos, los caracteres morfológicos utilizados para 
caracterizar y diferenciar a las especies suelen ser princi-
palmente vegetativos, tales como el hábito de la planta, o 
la estructura, la forma y el tamaño de sus órganos no re-
productores (raíces, tallos, hojas), o si afectan a flores y 
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Figura 2. Selección de especies de tres géneros linneanos donde se observa la si-
militud de las especies de cada género, caracterizadas por unos rasgos morfoló-
gicos comunes: a) Viola L., violetas; b) Narcissus L., narcisos; c) Rosa L., rosas. Los 
nombres de cada especie se indican en las correspondientes subfiguras. Imágenes 
procedentes de los recursos digitales del Atlas de la Flora de Aragón (<http://
floragon.ipe.csic.es/>), la Flora de Andalucía (<https://www.florandalucia.es/
index.php>) y Astur Natura (<https://www.asturnatura.com/index.php>). 

a)

b)

c)
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frutos se refieren a cambios en tamaños, colores o acceso-
rios (pilosidad, glandulosidad, etc.) de cáliz, corola, estam-
bres, pistilos, frutos y semillas. Este tipo de caracteres 
vegetativos, morfométricos, o de otros atributos, han evo-
lucionado más recientemente, y responden, en general, a 
adaptaciones de las distintas especies a determinados há-
bitats, o interacciones bióticas, como la polinización o la 
dispersión de semillas, y pueden mostrar mayor plastici-
dad fenotípica. Son bien conocidos los casos de adaptacio-
nes evolutivas similares en la morfología y la fisiología de 
ciertas plantas a un mismo ecosistema, aun perteneciendo 
a géneros y familias diferentes, lo que conocemos como 
convergencia evolutiva adaptativa. Ejemplos de ellas son 
la posesión de hojas crasas y metabolismo CAM en espe-
cies de desiertos y playas para evitar la desecación y opti-
mizar la asimilación del carbono (Heyduk et al. 2019), o 
el hábito almohadillado y las hojas sedosas en plantas de 
alta montaña para minimizar los efectos de las heladas, el 
viento y el exceso de insolación (Boucher et al. 2016). 

Las especies de angiospermas, a diferencia de los ver-
tebrados superiores, son mucho más variables de lo que 
cabría esperar, dado que las plantas han experimentado 
frecuentemente fenómenos de hibridación, poliploidiza-
ción, disploidías y aneuploidías, y son capaces de reprodu-
cirse sexual y asexualmente (Stace 1989; Devesa & Ca-
rrión 2012). Las caracterizaciones de un buen número de 
plantas, en especial las llevadas a cabo en siglos pasados, 
fundamentadas exclusivamente en datos morfoanatómi-
cos, no pudieron llegar a discernir la naturaleza y la am-
plitud biológica de dichas plantas. Por ello nuevos estu-
dios más completos y avanzados están revelando una 
amplísima diversidad cromosómica, genética y reproduc-
tiva en un gran número de especies, que ha dado lugar 
a su división en varias especies independientes, a veces 
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consideradas especies crípticas o microespecies (Magui-
lla & Escudero 2016; Boucher et al. 2021), así como a una 
delimitación taxonómica más precisa, y al consiguiente 
aumento de la diversidad. 

Los primeros estudios complementarios a los morfoló-
gicos que se aplicaron desde inicios del siglo xx a la taxo-
nomía vegetal fueron los citogenéticos y los cruzamientos 
artificiales (Stace 1989). Los estudios citogenéticos inicia-
les consistieron en recuentos cromosómicos para estable-
cer el número cromosómico total (2n) y el número cromo-
sómico básico (x) (número de cromosomas distintos que 
forman un mismo complemento cromosómico o genoma) 
de las especies, así como de géneros o familias (Greilhu-
ber 1984). Estos estudios se refinaron posteriormente me-
diante el empleo de técnicas de hibridación in situ cromo-
sómica y de barcoding cromosómico, lo que ha permitido 
en algunos grupos de plantas elaborar sus cariotipos de-
tallados y caracterizar los genomas o subgenomas que al-
bergan sus especies (Heslop-Harrison 1991; Hasterok et 
al. 2020) (figura 3). Los estudios cariotípicos se han com-
plementado con análisis de los tamaños genómicos nu-
cleares, obtenidos mediante técnicas de citometría de 
flujo, que permiten estimar de forma rápida y precisa el 
contenido de ADN nuclear. 

Las angiospermas presentan una enorme variación en 
el tamaño de sus genomas, con una diferencia aproxima-
da de 2400 veces entre los genomas más pequeños (Genli-
sea aurea, Lentibulariaceae, 64 Mb) y los más grandes 
(Paris japonica, Melanthiaceae, 149 000 Mb) (Pellicer et al. 
2018). A pesar de esta gran variabilidad, la distribución 
del tamaño genómico en las angiospermas está fuertemen-
te sesgada hacia tamaños pequeños, y las especies con ge-
nomas «obesos» o gigantes son limitadas. Los tamaños 
genómicos muestran, en general, una correlación con el 
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nivel de ploidía, siendo menores en diploides y mayores 
en poliploides, pero las correlaciones no son siempre altas 
o significativas, pues incluso dentro de un mismo grupo 
puede haber importantes variaciones de tamaños entre 
especies diploides y poliploides como consecuencia de sus 
distintas historias evolutivas, incluyendo procesos de ex-
pansión y contracción del ADN repetitivo (Pellicer & 
Leitch 2020). En gramíneas del género Festuca hemos ob-
servado una diferencia de casi dos veces entre el tamaño 
del genoma de especies diploides de linajes de hojas an-
chas y de hojas estrechas, lo que puede estar relacionado 
con el posible origen paleopoliploide de las primeras, así 
como una tendencia general a la reducción del genoma en 
especies poliploides de alta poliploidía, mediante la elimi-
nación del exceso de ADN repetitivo, probablemente como 
mecanismo que evita posibles daños celulares y favorece la 
estabilidad genómica (Moreno-Aguilar et al. 2022).

En varios géneros de plantas se detectó que había es-
pecies cuyos citotipos presentaban no solamente más de 
un número cromosómico sino incluso distintos números 
cromosómicos básicos, y distintos tamaños genómicos, 
correspondientes a distintos cariotipos (distintos geno-
mas) y diferentes niveles de ploidía. Dichos hallazgos per-
mitían sospechar que esas especies estaban formadas por 
entidades biológicas distintas, con historias evolutivas 

Figura 3. Análisis cariotípico mediante comparación cromosómica (Comparative 
Chromosome Barcoding, CCB) de patrones de hibridación in situ de una colección 
de sondas genómicas en los cromosomas de los genomas y subgenomas de espe-
cies gramíneas del género Brachypodium. a) Imágenes obtenidas del microscopio 
de fluorescencia mostrando los patrones de hibridación de tres sondas marcadas 
con distintos fluorocromos en los cromosomas de B. distachyon y B. boissieri. 
b) Cariotipos obtenidos para los genomas y subgenomas de las especies de Brachy-
podium estudiadas mostrando los bloques genómicos conservados en sus cromo-
somas (mismo color), inferidos de los patrones de hibridación de diversas combi-
naciones de sondas. Imágenes reproducidas y adaptadas de Sancho et al. (2022a). 
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diferenciadas, que posiblemente podrían reconocerse 
como especies independientes. Las descripciones de un 
buen número de especies en la región mediterránea han 
tenido lugar gracias a estos estudios taxonómicos más 
exhaustivos e integradores. Sirva como ejemplo la recien-
te disgregación de lo que hasta hace poco se consideraba 
una única especie de planta modelo, Brachypodium dista-
chyon s. l. (sensu lato), empleada en más de 400 laborato-
rios del mundo, en un complejo de tres especies distin-
tas, dos especies progenitoras diploides con distinto 
número cromosómico básico aunque con similar tamaño 
genómico B. distachyon (2n=2x=10, x=5, 0.631 pg/2C) y B. 
stacei (2n=2x=20, x=10, 0.564 pg/2C), y su derivado híbri-
do alotetraploide, originado por hibridación y posterior 
duplicación genómica, B. hybridum, que presenta la suma 
de los cromosomas y tamaños genómicos de ambas espe-
cies progenitoras (2n=4x=30, x=5+10, 1.265 pg/2C). Esto 
se logró gracias al empleo combinado de avanzados es-
tudios citogenéticos y filogenéticos, junto con análisis 
morfológicos clásicos que nos permitieron su discrimi-
nación taxonómica y su reconocimiento como especies 
individuales (Catalán et al. 2012; Scholthof et al. 2018) 
(figura 4a).

Uno de los conceptos claves en evolución y taxonomía 
es el concepto de especie biológica (Mayr 1942). Este con-
cepto postula que una especie la forman individuos que 
pueden cruzarse entre sí y dejar descendientes fértiles. 
Dichos individuos están aislados reproductivamente y, en 
consecuencia, también evolutiva y taxonómicamente, de 
los individuos que pertenecen a otras especies. Este aisla-
miento reproductivo, como factor estabilizador de la espe-
ciación, es general en plantas y animales, y puede estar 
causado por barreras de esterilidad precigóticas (cuando 
no se llega a producir la fecundación por tratarse de 
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especies lejanamente emparentadas entre sí) o poscigó-
ticas (cuando especies próximamente emparentadas se 
fecundan y producen híbridos interespecíficos pero 
estos son estériles) (Stebbins 1959). Los cruzamientos 
artificiales intra- e interespecíficos han sido empleados 
por los taxónomos para establecer los límites reproduc-
tores de las especies vegetales (Stace 1989). En algunas 
plantas alógamas, caracterizadas por mantener polini-
zación cruzada, la imposibilidad de autofecundarse 
constituye una condición interna adicional, regulada 
por genes de incompatibilidad intraespecíficos (Zhang 
D. et al. 2024).

Los híbridos interespecíficos han aparecido espontá-
neamente en la naturaleza, aunque pueden ser generados 
en algunos casos artificialmente por la acción humana. 
En plantas este fenómeno es muy común, y aunque hay 
opiniones diversas sobre los porcentajes reales, en las re-
giones del mundo estudiadas exhaustivamente el número 
de plantas híbridas espontáneas constituye un contingen-
te importante de su flora vascular. Tal es el caso de las 
islas británicas donde se han identificado unos 900 híbri-
dos interespecíficos, lo que supone más de la mitad de su 
flora autóctona y un tercio de la total (Stace et al. 2015). 
La posibilidad de hibridación es mayor en regiones con 
altas proporciones de plantas invasoras, y, aunque parece 
un fenómeno generalizado en vegetales, existen géneros 
de plantas más «hibridógenos» que otros, en especial 
aquellos en los que las especies han divergido reciente-
mente y se mantiene el flujo génico entre ellas, debido a 
la existencia de barreras reproductivas aún incompletas 
(por ejemplo, Quercus, Salix, Narcissus, Rosa, Armeria). 

La esterilidad de los híbridos interespecíficos está cau-
sada tanto por incompatibilidades genéticas como por 
reordenamientos cromosómicos (Yakimowski & Rieseberg 
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2014). Si bien se han detectado y analizado diversos genes 
que causan aislamiento reproductivo en plantas, una par-
te de ellos están implicados en barreras precigóticas, y 
entre los asociados a las poscigóticas se han identificado 
diversas combinaciones de mutaciones de factores regula-
dores y de proteínas (Rieseberg & Blackman 2010), pero 
estos resultados deben analizarse en un contexto pange-
nómico y evolutivo en cada grupo. Las reorganizaciones 
cromosómicas suelen ser una de las causas de la naturale-
za heteróloga de los cromosomas de los genomas de las 
especies progenitoras que provoca fallos en la meiosis y 
esterilidad gamética en los híbridos (Stebbins 1959). Esto 
conduce a que, aunque la hibridación sea un fenómeno 
frecuente y continuo entre plantas en el laboratorio natu-
ral que es nuestro planeta, el futuro evolutivo de dichos 
híbridos está comprometido si falla su reproducción se-
xual, impidiéndoles formar poblaciones genéticamente 
variables que sometidas a la presión selectiva puedan per-
durar en el tiempo y llegar a especiar (Mallet 2007). 

Sin embargo, en plantas se forman híbridos homoploi-
des fértiles, que son aquellos que conservan el mismo nú-
mero de juegos cromosómicos que sus progenitores debi-
do a que sus genomas recombinados permiten un 
correcto apareamiento de los cromosomas, lo que da lu-
gar a gametos viables y asegura la reproducción sexual 
necesaria para originar nuevas poblaciones. Estos casos 
constituyen la denominada especiación híbrida, el meca-
nismo evolutivo que sustenta el concepto de especie híbri-
da (Stebbins 1959), y han sido bien estudiados en algunos 
géneros de plantas, como los girasoles silvestres (He-
lianthus) (Owens et al. 2023). Los híbridos homoploides 
muestran una tendencia a aislarse reproductivamente de 
sus especies progenitoras, y con ello se diferencian fenotí-
pica y ecológicamente de ellas, ocupando con frecuencia 
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nichos ecológicos intermedios o nuevos, logrando así es-
tabilizarse y especiar (Mallet 2007; Nieto-Feliner et al. 
2017; Owens et al. 2023). Las especies híbridas exitosas 
pueden llegar incluso a desplazar ecológicamente a una o 
más especies progenitoras, borrando así la evidencia de 
su propio origen híbrido (Mallet 2007). La reducción del 
flujo génico entre poblaciones divergentes híbridas y pro-
genitoras puede contribuir a la formación de especies y a 
su coexistencia en simpatría (Mallet 2007). Nuestros estu-
dios sobre genética del paisaje de festucas espinosas de 
pastos subalpinos pirenaicos y cantábricos nos permitie-
ron constatar que un mismo híbrido homoploide y fértil 
(Festuca picoeuropeana) se había originado de forma inde-
pendiente en las dos cordilleras. Esto se debió probable-
mente a los contactos secundarios posglaciales de sus es-
pecies progenitoras (F. eskia, F. gautieri), ocupando nuevos 
nichos ecológicos y manteniéndose reproductivamente 
aislado de ellas, lo que constituye un ejemplo de evolución 
paralela mediante hibridación (Marques et al. 2016). 

No obstante, los híbridos homoploides suelen presen-
tar introgresión genética, causada por retrocruzamientos 
ocasionales o frecuentes con sus progenitores (Owens et 
al. 2023). Cuando la introgresión entre poblaciones híbri-
das y progenitoras es elevada se origina el llamado enjam-
bre híbrido o singameon (Grant 1981). Un ejemplo de 
singameon, o especies distintas interconectadas por flujo 
génico, se da en los gazones o clavelinas de mar del géne-
ro Armeria, altamente diversificadas en la península ibéri-
ca, en las que la hibridación e introgresión entre distintas 
combinaciones de especies progenitoras conducen a la 
formación de las correspondientes especies híbridas que 
colonizan nuevos nichos y especian por aislamiento y 
adaptación ecológica (Nieto-Feliner et al. 2004). Este fe-
nómeno enlaza en cierta forma con el concepto de especie 
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ecológica (Van Valen 1976), definida como un linaje adap-
tado a un nicho distinto y que evoluciona independiente-
mente de otros linajes, si bien esta característica ecológica 
puede ser considerada como una propiedad más entre 
otras que permita su clasificación como especie indepen-
diente (De Queiroz 2005). 

Algunas de las especies vegetales híbridas estériles con-
siguen propagarse mediante reproducción asexual, vege-
tativa o por agamospermia (incluyendo la apomixis o for-
mación de semillas sin unión de gametos, y la embrionía 
adventicia, donde los embriones surgen directamente de 
tejidos maternos) (Stebbins 1950; Grant 1981). Estos siste-
mas de propagación asexual facilitan así la perduración 
en el tiempo de descendientes clónicos (módulos o ramets), 
generalmente bien adaptados a ciertos hábitats, aunque 
su horizonte evolutivo sigue siendo limitado y pueden lle-
gar a desaparecer por cambios futuros en las condiciones 
ambientales u otros factores perturbadores. La reproduc-
ción asexual y la clonalidad están bastante extendidas en 
plantas perennes, aunque han sido poco estudiadas, mien-
tras que algunas especies combinan la reproducción se-
xual y la asexual como estrategias adaptativas a las condi-
ciones ambientales cambiantes (Richards 2003). Nuestros 
análisis genéticos y reproductores de una gramínea pire-
naica perenne, colonizadora de pastos de montaña aban-
donados, el lastón Brachypodium rupestre, demostraron que 
la planta desarrollaba estrategias de reproducción tanto 
sexual como asexual, y mantenía una alta diversidad cló-
nica en zonas invadidas (Duran et al. 2025). Estudios lle-
vados a cabo en poblaciones de narcisos ibéricos, especies 
con una alta tasa de hibridación interespecífica y repro-
ducción vegetativa, constataron el origen múltiple de al-
gunas especies híbridas estériles y su elevada propagación 
asexual por bulbos, superior a la de las especies progeni-
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toras sexuales. Los datos sugirieron incluso un escenario 
de extinción de una especie progenitora, desplazada por 
la especie híbrida, por competencia demográfica entre 
ambas causada por las escasas barreras reproductivas a la 
fertilización por polen foráneo de la especie progenitora, 
que genera más descendientes híbridos que propios (Mar-
ques et al. 2010). 

La poliploidía, junto con la hibridación, son conside-
rados los mecanismos evolutivos más importantes en la 
evolución de las plantas (Stebbins 1950; Soltis et al. 2014; 
Mason & Wendel 2020). La poliploidía, o posesión de tres 
o más juegos cromosómicos (genomas) nucleares, es uno 
de los procesos de especiación principales en vegetales 
(Soltis et al. 2015; Soltis et al. 2016) y también se está des-
cubriendo su relevancia en hongos (heteroploidía) (Al-
bertine & Marullo 2012). La especiación poliploide en 
plantas puede ocurrir por autopoliploidía (duplicación 
de cromosomas de un mismo genoma, dentro de una es-
pecie, por fusión de gametos no reducidos) o alopoliploi-
día (duplicación de cromosomas de genomas distintos en 
híbridos interespecíficos), aunque el límite en ocasiones 
es difuso cuando los genomas están evolutivamente próxi-
mos (alopoliploides segmentales) (Stebbins 1947; Mad-
lung 2013). En las especies alopoliploides los cromosomas 
homólogos forman bivalentes y presentan meiosis perfec-
ta, comportándose citogenéticamente como anfidiploides 
(herencia disómica), mientras que en las especies autopo-
liploides los homólogos forman multivalentes (herencia 
tetra-polisómica). No obstante, se ha observado que los 
autopoliploides al estabilizarse tienden a formar bivalen-
tes, aunque con selección aleatoria del cromosoma homó-
logo (Mason & Wendel 2020). Se considera, por tanto, que 
la poliploidización pudo dar lugar a especiación instantá-
nea, ya que dichos poliploides eran fértiles y quedaron 
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reproductivamente aislados de sus especies progenitoras 
(Madlung 2013). Cuando los poliploides se aparean oca-
sionalmente con progenitores diploides, producen descen-
dencias con ploidías impares estériles, como los triploides, 
que son viables pero con gametos aneuploides, por ello 
algunos autores consideran la poliploidía como un meca-
nismo evolutivo saltacionista para lograr la especiación 
(Mallet 2007). 

La poliploidía ha sido enormemente exitosa en plan-
tas, aunque su frecuencia actual varía considerablemente 
según los grupos, desde porcentajes muy bajos en briófi-
tos (<22 %), a otros con valores intermedios en angiosper-
mas (30-70 %), a los muy elevados de los helechos (95 %) 
(Soltis et al. 2015). Es destacable también que las plantas 
cultivadas más consumidas por la humanidad, como tri-
gos, patata y soja son poliploides, ya que la posesión de 
diversos genomas incrementa su vigor y heterozigosidad. 
Los estudios genómicos y evolutivos han demostrado que 
todas las plantas con semillas (gimnospermas y angios-
permas) descienden de un proto-ancestro común que 
experimentó una duplicación genómica completa (Whole 
Genome Duplication, WGD), y por ello todos sus descen-
dientes actuales provienen de un ancestro paleopoliploide 
(Jiao et al. 2011; Shi & Van der Peer 2026). En diversos 
grupos de plantas, los eventos antiguos de poliploidiza-
ción fueron seguidos por eventos de diploidización, o re-
torno al estado diploide. La diploidización estructural 
revierte gradualmente el genoma poliploide a uno funcio-
nalmente diploide mediante reestructuraciones cromosó-
micas y reducciones genómicas (pérdidas de genes y de 
fragmentos cromosómicos) que con frecuencia producen 
cambios disploides (genomas con distinto número cromo-
sómico básico). Las disploidías pueden conducir al aisla-
miento reproductivo entre la descendencia pospoliploide 
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y contribuir significativamente a la especiación (Mandá-
ková & Lysak 2018). 

Los análisis sugieren que sucesivos procesos de poli-
ploidizaciones, seguidas de diploidizaciones y de nuevas 
poliploidizaciones han sido recurrentes a lo largo de la 
historia evolutiva de muchos linajes de plantas (Soltis et 
al. 2016). En algunas familias, como en las gramíneas, 
donde los alopoliploides representan el 70 % de las espe-
cies actuales (Kellogg 2015; Stebbins 1949), estudios genó-
micos y evolutivos respaldan la existencia de hasta diez 
duplicaciones genómicas, una más antigua (rho) que expe-
rimentó el ancestro común protogramíneo y que pudo 
tener lugar en el Cretácico, y otras nueve más recientes 
inferidas en distintas subfamilias y a lo largo de varios li-
najes (Zhang T. et al. 2024). La formación de paleopoli-
ploides y sus subsecuentes paleodiploides pospoliploides, 
dio paso al surgimiento en épocas más cercanas de nuevos 
poliploides más recientes, los mesopoliploides y los 
neopoliploides, originados en el Neógeno temprano-me-
dio y en el Cuaternario, respectivamente (Stebbins 1985). 

Se ha discutido si el mecanismo de la poliploidización 
ha sido fuente de novedad evolutiva, confiriendo nuevos 
caracteres a los linajes o a las especies descendientes, o si 
por el contrario los poliploides suponen «callejones sin 
salida», linajes que ya no evolucionan más o tienen pocas 
probabilidades de hacerlo. Las evidencias biológicas y ge-
nómicas indican que en los alopoliploides la hibridación 
contribuye más que la duplicación genómica a la diversi-
dad de los descendientes y a sus novedades alélicas y fené-
ticas, ya que aúna los componentes de los distintos geno-
tipos progenitores de cada cruzamiento, aunque los 
mecanismos de estabilización del poliploide recién forma-
do pueden diferir entre especies (Mason & Wendel 2020). 
Por otro lado, en algunos géneros de gramíneas, especies 
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alopoliploides con menor nivel de ploidía (alotetraploides) 
han actuado como especies progenitoras de otras de mayor 
nivel de ploidía (alohexaploides), como en los trigos (trigo 
duro, T. turgidum -4x, y trigo panadero, T. aestivum -6x) 
(Pont et al. 2019) y en las festucas forrajeras F. fenas-4x y 
F. arundinacea-6x (Catalán 2006), demostrando también 
su contribución a nuevos procesos de especiación y a la 
generación de sucesiones de especies con niveles de ploi-
día progresivamente más elevados, denominadas series 
alopoliploides ascendentes.

Además de su elevada frecuencia en el total de las floras 
mundiales, las especies poliploides son muy abundantes en 
regiones de latitudes y altitudes altas, tales como las zonas 
frías y templadas de ambos hemisferios y las cumbres de 
las altas montañas (Soltis et al. 2015). El éxito adaptativo a 
estos hábitats se atribuye a la mayor diversidad genética de 
los poliploides con respecto a la de sus especies progenito-
ras diploides, y por ello a su mayor variabilidad fenotípica, 
manifestada a nivel morfológico o ecofisiológico, lo que 
favorece su mayor capacidad de adaptación a dichas con-
diciones ambientales (Soltis & Soltis 2000). En las gramí-
neas, especies del género Poa que presentan algunos de los 
mayores niveles de ploidía de los vegetales se distribuyen 
en las regiones ártica y antárctica, existiendo especies has-
ta 38-ploides en islas subantárcticas (P. litorosa). Estas es-
pecies a menudo exhiben una gran plasticidad fenotípica 
y recurren a la apomixis, ante las frecuentes y adversas 
interrupciones climáticas del breve periodo disponible 
para la reproducción sexual, lo que les permite prosperar 
en esos ambientes extremos y aislados (Hair & Beuzenberg 
1961). Las plantas poliploides también muestran una ma-
yor capacidad invasora que las especies progenitoras 
diploides dado que su mayor vigor y variabilidad genéti-
ca pueden constituir factores preadaptativos favorables 
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para la colonización de entornos con altas fluctuaciones, 
presentando mayores tasas de supervivencia y mayor capa-
cidad de establecimiento en nuevos hábitats, y aumentan-
do así su potencial invasor (Te Beest et al. 2012). 

Los poliploides ocultos y los subgenomas huérfanos 
son casos comunes en plantas alopoliploides. La natura-
leza alopoliploide de algunas plantas ha pasado desaper-
cibida al haber sido considerados, por su comportamiento 
meiótico, como diploides. Un ejemplo paradigmático de 
esta confusión lo constituyen la especie más emblemática 
y más amenazada de la flora de Aragón, Borderea chouardii, y 
su especie hermana B. pyrenaica (Dioscoreaceae) (Segarra-
Moragues et al. 2005; Segarra-Moragues et al. 2007; Cata-
lán et al. 2006). Ambos ñames enanos habían sido consi-
derados hasta fechas recientes como especies diploides, 
con 2n=24 cromosomas y número cromosómico básico 
x=12, dado que mostraban 12 bivalentes en meiosis (Sega-
rra-Moragues et al. 2005; Catalán et al. 2006). Nuestros 
estudios moleculares empleando marcadores microsatélites 
demostraron que se trataba de especies tetraploides con 
un máximo de hasta 4 alelos por individuo distribuidos 
en 2 subgenomas (Segarra-Moragues et al. 2005; Segarra-
Moragues et al. 2007), y al investigar sus posibles patrones 
de herencia observamos que mostraban una herencia 
unequívocamente disómica (Catalán et al. 2006). Su na-
turaleza alotetraploide fue el resultado de hibridaciones 
interespecíficas de distintas especies diploides ancestrales, 
actualmente extintas, que no sobrevivieron a las glaciacio-
nes y que poseían genomas de x=6 cromosomas, y las con-
siguientes duplicaciones genómicas. Comprobamos que 
ambas especies de Borderea son supervivientes glaciares, 
linajes que lograron perdurar a pesar de los rigores climá-
ticos del pasado gracias a las ventajas de su alopoliploidía, 
compartiendo casi la mitad de sus alelos, mientras que la 
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otra mitad eran distintos, lo que respalda su origen hí-
brido a partir de al menos un progenitor común y la 
participación de un segundo progenitor diferente en 
cada evento de especiación híbrida (Segarra-Moragues 
& Catalán 2008). 

La mayoría de las plantas alopoliploides han tenido 
múltiples orígenes recurrentes a partir de las mismas 
especies progenitoras, pero con genotipos parentales 
procedentes de diferentes poblaciones (Soltis et al. 2014). 
En algunos casos, cruces unidireccionales similares en 
orquídeas (misma especie materna diploide Dactylorhiza 
fuchsii y misma especie paterna D. incarnata) dieron lugar 
a distintos eventos de especiación de los alotetrapoliploi-
des resultantes (D. majalis planta de prados, y D. trauns-
teineri de turberas) como consecuencia de distintas com-
binaciones génicas parentales y reconfiguraciones 
funcionales (Wolfe et al. 2023). En otros casos, distintos 

Figura 4. Complejo de tres especies anuales del género Brachypodium (B. dista-
chyon, B. stacei, B. hybridum), sistema modelo para la investigación de la alopoli-
ploidía recurrente en plantas. a) Esquema representativo del origen de la espe-
cie alotetraploide B. hybridum tras la hibridación interespecífica de sus especies 
progenitoras diploides B. distachyon y B. stacei y la subsecuente duplicación 
genómica (WGD). Se muestran los distintos fenotipos y los diferentes cromoso-
mas (caracterizados mediante tinción GISH, genomic in situ hybridization) de los 
genomas D y S de las especies progenitoras, que ha heredado su derivado alo-
tetraploide. b) Cronograma esquemático de los linajes de las tres especies del 
complejo, donde se reconstruyen los tres orígenes independientes de B. hybri-
dum a partir de distintos linajes progenitores y las edades estimadas para cada 
evento (B. hybridum antiguo, 2.6 Mya [millones de años] (violeta); B. hybridum 
reciente del oeste [W] del Mediterráneo, 0.72 Mya (fucsia); B. hybridum reciente 
del este [E] del Mediterráneo, 0.13 Mya (rosa)). Mapa de distribución geográ-
fica de las muestras de cada estirpe de B. hybridum en su área nativa mediterrá-
nea indicando la pertenencia de los individuos a sus correspondientes grupos 
genéticos, y gráfico de estructura genómica mostrando el aislamiento genético 
de las poblaciones de B. hybridum antiguo del resto, y la mezcla por cruzamientos 
entre las poblaciones de B. hybridum recientes del W y del E del Mediterráneo en 
la zona geográfica de contacto entre ambas. Imágenes reproducidas de Catalán 
et al. (2012), Mu et al. (2023a) y Campos et al. (2026). 
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cruces recíprocos (diferente especie materna y paterna 
en uno y otro cruzamiento) condujeron al mismo resul-
tado de especiación en asteráceas y en gramíneas alopo-
liploides (Tragopogon, Soltis et al. 2016; Brachypodium; 
Gordon et al. 2020; Mu et al. 2023a). Nuestros estudios 
filogenómicos demostraron que la misma especie alote-
traploide Brachypodium hybridum tuvo tres orígenes inde-
pendientes en el Mediterráneo en distintos tiempos geo-
lógicos, variando la especie que actuó como madre entre 
B. distachyon y B. stacei (uno hace ~2.16 Ma en el oeste del 
Mediterráneo, en el que la especie materna diploide fue 
B. distachyon y la paterna B. stacei, y dos más recientes 
(~0.72 Ma en el oeste del Mediterráneo y ~0.13 Ma en el 
este del Mediterráneo) en los que la especie materna di-
ploide fue B. stacei y la paterna B. distachyon (Mu et al. 
2023a) (figura 4b). Aunque estos tres citotipos son morfo-
lógicamente similares, el citotipo más antiguo está aislado 
reproductivamente de los más jóvenes, a pesar de vivir en 
simpatría con uno de ellos, mientras que los dos citotipos 
más recientes muestran introgresión entre ellos, y dejan 
descendientes fértiles y genómicamente mezclados, en es-
pecial en zonas geográficas con distribuciones solapadas 
(Campos et al. 2026). 

El alotetraploide Brachypodium hybridum y sus dos espe-
cies progenitoras están ampliamente distribuidos en la 
región mediterránea, su área de distribución nativa (Ca-
talán et al. 2012). Mediante la modelización de nicho eco-
lógico, herramienta analítica que estima el espacio am-
biental y los recursos que permiten a una especie 
sobrevivir en una región dada en tiempos actuales y pre-
téritos recientes, comprobamos que mientras los progeni-
tores diploides se han adaptado a climas mésicos o áridos, 
el alotetraploide ha logrado extenderse por ambos nichos 
y convivir con sus progenitores sin llegar a desplazarlos 
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(López-Álvarez et al. 2015). No obstante, solo B. hybridum 
ha sido capaz de colonizar y establecerse en otras regiones 
del mundo con clima mediterráneo (California, Suráfrica, 
Australia), donde se comporta como una planta invasora 
(Catalán et al. 2012; Pickett et al. 2022). Estos datos con-
firman el mayor éxito de los alopoliploides sobre los di-
ploides en su rápida adaptación a nuevos ambientes. 

Otro concepto de especie aplicado también a las plantas 
es el de especie geográfica (Brummitt et al. 2021), referido 
a la distribución espacial que muestra dicho taxón en nues-
tro planeta. Este concepto emana de los distintos elemen-
tos florísticos de zonas tropicales, templadas y frías, que se 
hallan distribuidos en diversos cinturones latitudinales y 
altitudinales de vegetación, en los continentes y en las islas, 
que tan bien describió Humboldt tras sus exploraciones 
botánicas a algunas de las entonces regiones remotas del 
mundo (Humboldt 1818). La distribución geográfica de 
una planta puede variar enormemente, desde especies cos-
mopolitas, extendidas por amplias zonas de la Tierra, hasta 
especies confinadas a zonas más restringidas, conocidas 
como endemismos (Stace 1989). Sin embargo, el concepto 
de especie geográfica y de endemismo, al igual que el de 
especie ecológica, es también un concepto relativo y una 
característica más, dado que la distribución actual de las 
plantas que viven en la Tierra ha sido el resultado de la 
historia geológica de los continentes y de la historia biogeo-
gráfica de sus ancestros (Sanmartín 2012). Las plantas 
actuales son el resultado de largos procesos evolutivos y 
adaptativos de sus linajes en diversas épocas geológicas, 
y de las especiaciones, colonizaciones y extinciones que 
ocurrieron en cada región del planeta, generando la diver-
sidad vegetal que ha llegado hasta nuestros días. 

Como resultado de ello, ciertas zonas del planeta alber-
gan distintos elementos florísticos, que dependiendo del 
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rango de endemicidad taxonómica, generalmente a nivel 
de familia, han sido considerados como distintas regiones 
o reinos florísticos (Holártico, Paleotropical, Neotropi-
cal, Australasiático, Capense, Antárctico) (Good 1947). En 
algunos enclaves geográficos hay una marcada concentra-
ción de especies de un mismo género, y a estos se les ha 
denominado centros de diversidad, tanto en lo que res-
pecta a plantas silvestres (Stace 1989) como a las cultiva-
das y a sus parientes silvestres (Vavilov 1996*). El número 
total de especies determina la riqueza florística de una 
región, y esta riqueza muestra una clina latitudinal desde 
las regiones tropicales, que acumulan la mayor diversidad 
botánica, hacia los polos, que presentan la más baja (An-
tonelli et al. 2023). Esto ha sido consecuencia principal-
mente de la persistencia de un clima estable durante 
millones de años y la ausencia de los efectos catastróficos 
de las glaciaciones cuaternarias en los trópicos, mientras 
que la flora de las regiones templadas y boreales se vio 
afectada por las extremas condiciones climáticas de los 
fríos glaciares que exterminaron a buena parte de la flora 
terciaria, sobreviviendo únicamente aquella mejor adap-
tada en refugios glaciares o siendo el resultado de la reco-
lonización posglacial (Taberlet et al. 1998). Los endemis-
mos determinan la importancia de los puntos calientes 
de diversidad (hotspots), territorios que destacan por 
albergar un número excepcional de plantas y vertebrados 
endémicos en entornos que sufren una amenaza constan-
te de pérdida de hábitat (Myers et al. 2000). Los principa-
les hotspots mundiales están también en los trópicos, y su 
alta endemicidad está determinada por la heterogeneidad 
del hábitat y la historia evolutiva relacionada con los pro-
cesos geológicos pretéritos. Un ejemplo destacado es la 
región mediterránea, consolidada como una de las áreas 
con mayor riqueza en plantas endémicas del hemisferio 
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norte al haber sobrevivido estas a las glaciaciones en nu-
merosos refugios glaciares (Médail & Diadema 2009). La 
península ibérica destaca por su alta riqueza en endemis-
mos vegetales, sobresaliendo las sierras béticas como 
cuna de un alto número de endemismos béticos y bético-
rifeños, taxones confinados a las cordilleras del sur penin-
sular o que comparten su área de distribución con el norte 
de África. Aragón se erige igualmente como una región de 
extraordinaria riqueza botánica en la que se ha constata-
do la presencia de 3398 plantas vasculares, de las cuales 
aproximadamente un 3,4 % son exclusivas de Aragón o 
endémicas. Las principales plantas endémicas de Aragón 
se distribuyen en diversos enclaves geográficos, como el 
valle del Ebro (Boleum asperum), la meseta turolense (Vella 
pseudocytisus subsp. paui), el sistema Ibérico (Festuca arago-
nensis, Oxytropis javalambrensis), y los Prepirineos y Pirineos 
(Borderea chouardii, Borderea pyrenaica, Petrocoptis guarensis, 
Androsace cylindrica subsp. willkommii, Androsace pyrenaica) 
(Atlas de la Flora de Aragón; <http://floragon.ipe.csic.es/
indexdatos.php>).
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CLADÍSTICA VS. SISTEMÁTICA EVOLUTIVA

Las nuevas escuelas sistemáticas surgieron tras el esta-
blecimiento de lo que se conoció como la «teoría sintética 
de la evolución» o «la síntesis moderna» por parte de los 
neodarwinistas del segundo cuarto del siglo xx, Dob-
zhansky, Mayr, Simpson y Stebbins (Ayala et al. 2000). La 
Síntesis Moderna ha sido uno de los mayores logros inte-
lectuales de la Biología. Fusionando la teoría evolucionis-
ta de la selección natural de Darwin y las leyes de la he-
rencia de Mendel, explicaron la evolución a nivel 
poblacional como el resultado de la aparición aleatoria de 
mutaciones y de la acción del ambiente en la selección 
de los genotipos más aptos, que contribuían a la descenden-
cia de las siguientes generaciones, como causa principal 
del cambio adaptativo (microevolución), y a la propaga-
ción y fijación de dichas mutaciones y otras a nivel de 
especie y otros rangos superiores (géneros, familias) en 
tiempos evolutivos mayores (macroevolución). Aunque 
con posterioridad se formularon otras teorías evolucio-
nistas, como la teoría neutralista de la evolución, que 
establece que la mayoría de las mutaciones son selectiva-
mente neutras y que la mayoría de los cambios evolutivos 
se deben a la deriva genética (Kimura 1983), las bases 
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conceptuales evolucionistas sirvieron para unificar a dis-
tintas disciplinas en el campo de la biología evolutiva. 

Sobre este marco conceptual evolutivo se desarrollaron 
los distintos sistemas de clasificación de plantas moder-
nos, en la búsqueda del mismo objetivo de Linneo y su 
escuela, encontrar un sistema natural de clasificación de 
las plantas, pero incorporando a este la dimensión de la 
evolución. Los primeros tratados corresponden a la escue-
la de August Wilhelm Eichler (1839-1887) y Adolf Engler 
(1844-1930) (Stace 1989; Devesa & Carrión 2012). Eichler 
propuso un esquema basado en diagramas florales, sepa-
ró a las criptógamas, plantas que no tienen flores ni se-
millas y se reproducen mediante esporas (Tallophyta, 
Bryophyta, Pteridophyta), de las fanerógamas o plantas 
que producen semillas (Gymnospermae, Angiospermae). 
Dentro de las angiospermas, Eichler consideró inicialmen-
te a las monocotiledóneas, plantas cuyo embrión posee 
una única hoja primordial o cotiledón, más antiguas que 
las dicotiledóneas, caracterizadas por presentar dos de 
estas hojas embrionarias, una idea que ha sido refutada 
por hallazgos científicos posteriores. Su esquema inspiró 
a autores posteriores, aunque las discrepancias mayores 
surgieron sobre el grupo gimnospérmico que originó a las 
angiospermas. Engler lideró la mayor obra botánica del 
momento (hasta nivel de género y sección), reconoció 17 
divisiones, y separó a las algas en varias divisiones, consi-
deró que el origen de la flor de las angiospermas estaba 
en estróbilos unisexuales, estructuras reproductivas en 
forma de cono con órganos de un solo sexo, propias del 
grupo de las Gnetales; su esquema fue adoptado por floras 
modernas como Flora Europaea (1964-1980). Por el con-
trario, la escuela liderada por Charles Bessey (1845-1915) 
y Johannes Gottfried Hallier (1868-1932) (Stace 1989; 
Devesa & Carrión 2012) defendió que la flor de las angios-
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permas provenía de una gimnosperma hermafrodita, es 
decir, una planta con semillas con órganos masculinos y 
femeninos en una misma flor, diferenciando dentro de las 
dicotiledóneas a grupos antiguos como las Magnoliaceae 
- Ranunculaceae y estableciendo líneas evolutivas hacia flo-
res hipóginas, que poseen el ovario situado por encima del 
resto de las piezas florales, o periginas y epiginas, donde el 
ovario se halla rodeado o por debajo de dichas piezas. Ha-
llier siguió el esquema de Bessey pero consideró a las mo-
nocotiledóneas más recientes que las dicotiledóneas, hecho 
que también ha sido refutado por los análisis filogenéticos 
más recientes. Los sistemas de clasificación posteriores de 
las angiospermas propuestos por otros autores estuvieron 
basados fundamentalmente en estos esquemas previos, aun-
que incorporando nuevos datos. Entre los seguidores de 
Bessey-Hallier se encuentran Armén Takhtajan (1910-2009), 
Arthur Cronquist (1919-1992) y Robert Folger Thorne 
(1920-2015) (Stace 1989; Devesa & Carrión 2012). Takhtajan 
consideró que las gimnospermas derivaron de pteridosper-
mas mesozoicas y las angiospermas de las Benettitales, plan-
tas con semilla extintas del Terciario; reclasificó a las angios-
permas en superórdenes, órdenes y familias según los 
primeros resultados de las filogenias moleculares, recono-
ciendo la posición ancestral de la familia Amborellaceae. 
Cronquist reconoció 8 divisiones para el subreino Embryo-
biontia de plantas terrestres, pero con ubicaciones mezcla-
das para briófitos y pteridófitos, y estableció nuevos órde-
nes y familias para las angiospermas. Thorne consideró a 
las angiospermas a nivel de clase y a las dicotiledóneas y 
monocotiledóneas como subclases. 

A la par que se desarrollaban estos sistemas de clasifi-
cación de plantas, surgió la escuela fenetista, defendida 
por taxónomos botánicos que consideraban que una cla-
sificación fenética de las plantas, basada en caracteres 
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fenotípicos, representaba un método más práctico que el 
filogenético (Heywood 1974; Raven 1976). Este sistema 
fue coetáneo a la propuesta de los métodos y los concep-
tos de la taxonomía numérica (Sokal & Sneath 1963), 
basados en análisis estadísticos morfométricos. La taxo-
nomía numérica es un método cuantitativo, aunque pue-
de emplear caracteres multiestadío cuantitativos y cuali-
tativos, basado en distancias; considera que todos los 
caracteres tienen el mismo valor, y establece afinidades 
entre OTU (Operational Taxonomic Units) en forma de fe-
nogramas o grupos (clusters), pero no infiere relaciones 
evolutivas entre ellos ni supone un nuevo método de cla-
sificación, sino una herramienta de agrupación por simi-
litud morfológica (Stace 1989).

La mayor revolución conceptual a los sistemas de cla-
sificación modernos la aportaron las escuelas que incor-
poraron las filogenias a la sistemática, y las de mayor 
impacto fueron el cladismo y la sistemática evolutiva 
(Christoffersen 1995; Hörandl 2006). Los métodos de re-
construcción filogenética utilizan distintos tipos de carac-
teres para establecer las relaciones de parentesco entre 
organismos o muestras en estudio, empleando distintas 
metodologías y plasmándolas en un árbol filogenético 
bifurcado (Page & Holmes 1998; Lemey et al. 2009; Hall 
2017). La topología del árbol filogenético, o cladograma, 
es una representación gráfica que muestra las relaciones 
de descendencia inferidas desde el ancestro común del 
grupo (nodo basal), a través de los sucesivos ancestros (no-
dos del árbol) y linajes (ramas del árbol), hasta las hojas 
terminales (muestras actuales), estableciendo con ello 
una hipótesis evolutiva sobre el origen de dichas muestras 
y sus relaciones de parentesco. Los caracteres empleados 
pueden ser de distinto tipo, desde morfológicos a genó-
micos, siempre que cumplan la condición de ser homólogos 
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(mismo origen y misma función; por ejemplo, genes ortó-
logos) e independientes (sin correlación ni covarianza, y 
sin ligamiento génico). Los caracteres pueden ser cualita-
tivos (binarios o multiestadío) o cuantitativos (continuos); 
los primeros son los que se emplean fundamentalmente 
en las filogenias, mientras que los segundos son utilizados 
más comúnmente en fenética o taxonomía numérica. 

Las primeras reconstrucciones filogenéticas utilizaron 
caracteres morfológicos, que son también los únicos dis-
ponibles en las filogenias de organismos fósiles, aunque 
se vieron pronto sustituidos por los caracteres basados de 
secuencias del ADN, dada la amplísima cantidad de datos 
proporcionados por las últimas, dando paso a las filoge-
nias moleculares. Los métodos de reconstrucción filo-
genética varían desde los que aplican el principio de la 
parsimonia (Farris 1982), empleado con cualquier tipo 
de datos, a los basados en distancias, que pueden ser 
fenéticas (datos fenotípicos) o genéticas (datos molecula-
res), y a los desarrollados para reconstrucciones que em-
plean datos de secuencias genómicas, transcriptómicas 
o proteómicas, como los basados en métodos de máxima 
verosimilitud, inferencia bayesiana y coalescencia (Le-
mey et al. 2009; Hall 2017; Liu et al. 2015). 

El principio de la parsimonia establece que de todas 
las posibles hipótesis evolutivas alternativas que un grupo 
natural de organismos podría haber tenido, la que recons-
truye su filogenia por el camino más corto es, posiblemen-
te, la verdadera; por tanto, el árbol filogenético óptimo, o 
más parsimonioso, es el de menor longitud. Normalmen-
te se computa un árbol consenso de todos los árboles 
igualmente parsimoniosos (Lemey et al. 2009; Hall 2017). 
Los métodos basados en distancias genéticas construyen 
matrices de distancias entre pares de muestras empleando 
distintos modelos de sustitución de nucleótidos, y aplican 
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tras ello algoritmos de reconstrucción de árboles filoge-
néticos. Estos se pueden computar por métodos ultramé-
tricos, que asumen la existencia de reloj molecular, es 
decir, la premisa de que todas las especies estudiadas evo-
lucionan a un ritmo de cambio constante y uniforme en 
el tiempo, o aditivos, que no la asume, permitiendo que 
las especies en estudio puedan presentar tasas evolutivas 
distintas en el tiempo. Estas metodologías computan un 
árbol filogenético único, que es el óptimo (Lemey et al. 
2009; Hall 2017). 

En la era de la secuenciación genómica masiva han 
cobrado protagonismo los métodos probabilísticos como 
la máxima verosimilitud, la inferencia bayesiana y la coa-
lescencia (Lemey et al. 2009; Hall 2017; Liu et al. 2015). 
El método de máxima verosimilitud selecciona de todas 
las hipótesis posibles la topología del árbol evolutivo y las 
longitudes de sus ramas que tienen mayor probabilidad 
de generar los datos observados, y ese árbol más verosímil 
es considerado el árbol óptimo. Debido a los problemas 
computacionales para analizar y seleccionar los árboles 
más verosímiles, se emplean rutinariamente aproximacio-
nes heurísticas o atajos computacionales que permiten 
encontrar soluciones cercanas a la óptima en un tiempo 
razonable, evitando el proceso prácticamente imposible 
de calcular las probabilidades de todos los trillones de 
posibles árboles que se pueden construir con las muestras 
en estudio cuando estas superan unas decenas. Una im-
plementación metodológica es la proporcionada por el 
análisis bayesiano que aplica los principios del teorema 
de Bayes a la reconstrucción filogenética. La inferencia 
bayesiana del árbol óptimo combina la información de la 
distribución a priori y la verosimilitud de los datos para 
computar la probabilidad posterior de los árboles alterna-
tivos, probabilidad de que el árbol sea correcto dados los 
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datos, la distribución a priori y el modelo de sustitución de 
nucleótidos impuesto. El árbol, o árboles, con mayor pro-
babilidad posterior es el óptimo, u óptimos. Para facilitar 
las computaciones de la inferencia bayesiana se emplea la 
simulación mediante el algoritmo Metrópolis, y se compu-
ta el árbol consenso del conjunto de árboles que han al-
canzado el equilibrio de la distribución posterior deseada 
(Lemey et al. 2009; Hall 2017). 

El método de la coalescencia describe el proceso ge-
nealógico en poblaciones de una especie o en filogenias 
multiespecies incorporando la estocasticidad de los pro-
cesos evolutivos (fenómenos que pueden afectar a la re-
construcción filogenética, como el barajeo incompleto de 
linajes), reconstruyendo las relaciones desde las secuen-
cias alélicas actuales hasta la del ancestro común, según 
dichas secuencias van fundiéndose en las de los respecti-
vos ancestros intermedios. A partir de los datos reales y de 
una hipótesis se simulan distintos árboles génicos y sus 
datos de secuencias simuladas, se computan y comparan 
sus estadísticos hasta seleccionar los del árbol simulado 
que mejor se ajusta a los datos reales, que representa el 
mejor árbol, o árbol de especie. Mediante este enfoque se 
determina el árbol de especie, ya sea en un solo paso uti-
lizando datos multilocus o en dos etapas combinando 
árboles de genes previos (Liu et al. 2015). El grupo de 
muestras en estudio en cualquier tipo de reconstrucción 
filogenética constituye el grupo interno. En los análisis se 
suelen incluir también una o más muestras de grupos evo-
lutivamente próximos, denominados grupos externos, 
que sirven para enraizar la topología del árbol del grupo 
interno y permiten así inferir los estadíos ancestrales y 
derivados de los caracteres, y elucidar la dirección de los 
cambios evolutivos en ellos a lo largo de la filogenia. 



58

Aunque cualquier árbol filogenético, reconstruido por 
cualquiera de los métodos expuestos, puede ser empleado 
como modelo topológico para la construcción de un siste-
ma biológico y el establecimiento de un sistema de clasifi-
cación, la congruencia de evolución de caracteres en sus 
linajes se evalúa mediante el principio de parsimonia 
(Christoffersen 1995). Los caracteres son invariables si to-
dos los taxones en estudio muestran el mismo estadío y 
se consideran en ese caso primitivos (simplesiomorfías), 
y son derivados (apomorfías) si unos taxones muestran 
estadíos distintos y más recientes a los de los otros. Cuan-
do los estadíos derivados son compartidos por dos o más 
taxones (sinapomorfías) pueden emplearse para recons-
truir relaciones de parentesco por parsimonia, pero si un 
estadío derivado lo presenta un solo taxón (autapomor-
fía), o si son primitivos, no pueden utilizarse para este fin. 
Los caracteres sinapomórficos son, por tanto, los únicos 
caracteres informativos que permiten establecer relacio-
nes de parentesco mediante parsimonia, y por ello se con-
sidera que tienen señal filogenética. La resolución topo-
lógica de los linajes de un árbol filogenético diferencia a 
grupos monofiléticos, cuando todos los elementos de di-
cho grupo y solo ellos descienden de un único ancestro 
común, grupos parafiléticos cuando todos los elementos 
de ese grupo y algunos de otros grupos descienden del 
mismo ancestro común, y grupos polifiléticos cuando los 
elementos de un mismo grupo tienen ancestros distintos 
(Hennig 1966). Sin embargo, los conceptos de monofilia 
y parafilia han generado amplias discrepancias, al haberse 
redefinido estos términos repetidamente e interpretado 
diferentemente entre los seguidores de las escuelas cladista 
y sistemática evolutiva, dando origen a numerosos deba-
tes y confrontaciones en su aplicación a la taxonomía de 
los seres vivos (Podani 2010).
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El cladismo, término acuñado por Ernst Mayr 
(1904-2005), y aplicado a la sistemática de los organis-
mos por Will Henning (1913-1976), dio origen a la llamada 
escuela cladista (Stace 1989; Christoffersen 1995). Los 
cladistas basan su clasificación en la cladogénesis, evo-
lución de cada ancestro en dos linajes descendientes 
divergentes denominados clados que forman el clado-
grama, un dendrograma bifurcado, asimétrico y no trun-
cado. Para los cladistas, solo los linajes basados en sinapo-
morfías y monofiléticos (clados) se reconocen como 
taxones y se nombran, descartando a los grupos o linajes 
parafiléticos y polifiléticos (figura 5a). Dado que los an-
cestros no se pueden identificar y que los linajes ancestro-
descendiente no siguen un patrón jerárquico, solo se 
admiten en la taxonomía conjuntos anidados de taxones 
monofiléticos, de manera que cada rango taxonómico me-
nor se incluye dentro de otro más amplio y mayor. Los 
distintos rangos taxonómicos mayores (orden, familia, 
género) se diagnostican mediante caracteres únicos, y las 
especies constituyen los linajes más recientes y pequeños 
dentro de estos grupos y forman clados recíprocamente 
monofiléticos. Al asociar a las especies con los grupos mo-
nofiléticos menos inclusivos, se deja abierta la posibilidad 
de incluir en un futuro nuevas especies a la filogenia de 
ese grupo con el aporte de nuevas muestras y de nuevos 
datos (Christoffersen 1995). 

La escuela sistemática evolutiva propone una clasifica-
ción basada en los criterios de descendencia común (al 
igual que el cladismo) pero también de similitud, lo que 
permite agrupar y jerarquizar los taxones según las jerar-
quías linneanas (Mayr & Bock 2002). Su sistema está basa-
do tanto en la cladogénesis como en la anagénesis, depen-
diendo del patrón evolutivo que haya seguido cada linaje 
(figura 5b). La anagénesis considera que una especie 
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ancestral no siempre desaparece divergiendo en dos espe-
cies hijas más recientes, según la evolución dicotómica 
cladista, sino que parte de sus poblaciones pueden perdu-
rar en el tiempo, manteniéndose esa especie como tal, a 
la par que otras mutan y pueden dar lugar a otra u otras 
especies distintas (Hörandl 2006). Por ello los sistemáticos 
evolutivos aceptan como taxones tanto a grupos monofi-
léticos como parafiléticos (Stuessy 1997). Los únicos gru-
pos que son rechazados como entidades taxonómicas por 
ambas escuelas son los polifiléticos (Podani 2010).

Aunque las filogenias moleculares representan hoy en 
día el soporte evolutivo fundamental de los sistemas de 
clasificación, los árboles filogenéticos no siempre reflejan 

Figura 5. Esquema comparativo de sistemas de clasificación basados en filoge-
nias. a) Sistemática cladista: los rangos taxonómicos menores se anidan sucesi-
vamente en rangos taxonómicos superiores (especies en géneros y estos en fa-
milia); solo se admiten taxones monofiléticos. b) Sistemática evolutiva: los 
rangos taxonómicos menores se anidan sucesivamente en rangos taxonómicos 
mayores; se admiten taxones tanto monofiléticos como parafiléticos en cual-
quier categoría taxonómica. Circunscripciones de especies (rectángulos de 
colores), de géneros (líneas discontinuas de colores), de familia (línea de pun-
tos azules). Grupo monofilético es aquel en el que todos los miembros de ese 
taxón y solo ellos descienden de un mismo ancestro común, grupo parafilético 
es aquel en el que todos los miembros de este taxón y algunos de otros taxones 
próximos descienden de un mismo ancestro común (en la subfigura b los gé-
neros (i) e (ii) son parafiléticos). Imágenes de la autora.

a) Sistemática cladista b) Sistemática evolutiva

(i) (ii)
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adecuadamente las historias evolutivas de las plantas. En-
tre los eventos evolutivos que contribuyen a distorsionar 
las filogenias vegetales se encuentran los relacionados con 
la evolución reticulada, que implican a la hibridación y la 
transferencia horizontal de genes (Mallet 2007). Estos 
eventos producen relaciones evolutivas en red (evolutionary 
networks), en lugar de relaciones estrictamente bifurcadas 
entre linajes. La reticulación, resultado de la hibridación 
interespecífica y de la alopoliploidía, fenómenos muy ex-
tendidos en plantas, ocultan las relaciones filogenéticas y 
pueden dar lugar a delimitaciones taxonómicas inciertas 
(Mallet 2007). Detectar la hibridación y la alopoliploidi-
zación antiguas es difícil, ya que las señales genómicas 
pueden erosionarse con el tiempo (Zhang T. et al. 2024). 
Recientemente se han desarrollado diversas herramientas 
basadas en distintas aproximaciones estadísticas y com-
putacionales para analizar las relaciones reticuladas, ob-
teniéndose de ellas las redes filogenéticas. Nuestros 
análisis evolutivos de las gramíneas de la subtribu Lolii-
nae, que muestran altas tasas de hibridación y alopoli-
ploidización, detectaron diversos eventos de reticulación 
entre los linajes más antiguos de hojas anchas y los más 
recientes de hojas estrechas, derivando algunos de los 
últimos de los primeros (Moreno-Aguilar et al. 2026). 

La transferencia horizontal de genes (HGT en sus siglas 
en inglés) implica la transmisión de material genético a 
través de los genomas de los organismos mediante procesos 
distintos a la fecundación (transmisión vertical). La trans-
ferencia horizontal es un fenómeno universal observado 
en todos los organismos vivos; es especialmente frecuen-
te en bacterias y en algunos grupos de eucariotas, pero 
menos frecuente o poco estudiado en plantas, donde pre-
domina la herencia vertical. La transferencia horizontal 
de planta a planta ocurre con relativa frecuencia en plantas 
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parásitas y sus huéspedes, y ha sido también ampliamente 
documentada para diversos genes mitocondriales entre 
linajes divergentes de las angiospermas (Bergthorsson et 
al. 2003). En gramíneas se ha investigado la transferencia 
horizontal de genes codificadores de enzimas del metabo-
lismo C4 desde especies tropicales a especies templadas 
con metabolismo C3, encontrando genes transferidos fun-
cionales que coexisten con las copias nativas y que consti-
tuyen novedades evolutivas, contribuyendo a la generación 
de nuevos rasgos adaptativos (Christin et al. 2012; Dun-
ning et al. 2019; Hibdige et al. 2021). 

Pese a estas discordancias entre las reconstrucciones 
filogenéticas y los mecanismos evolutivos que las pertur-
ban, los sistemas de clasificación de las plantas actuales 
emplean las filogenias como base empírica para sus pro-
puestas sistemáticas. 

Un referente lo constituyen las propuestas del grupo 
filogenético de las angiospermas (Angiosperm Phylogeny 
Group o APG), un grupo internacional de especialistas que 
durante las últimas décadas ha publicado diversos trabajos 
de síntesis (1998, 2003, 2009, 2016) para clarificar las rela-
ciones filogenéticas entre los linajes de las plantas con flor 
(Devesa & Carrión 2012). La más reciente (APG IV) eleva 
a 416 el número total de familias y a 64 el de órdenes (APG 
2016), introduciendo cambios profundos respecto a las cla-
sificaciones previas. Al comparar las clasificaciones APG 
con sistemas tradicionales como los de Cronquist (1988) y 
Takhtajan (1997) (figura 6), se observa que la separación 
inicial entre dicotiledóneas (clase Magnoliopsida) y mono-
cotiledóneas (clase Liliopsida) ya no se mantiene, al haber-
se demostrado que las monocotiledóneas forman un linaje 
monofilético anidado dentro de las dicotiledóneas. Según 
la filogenia APG IV, las dicotiledóneas se separan en varios 
linajes basales (angiospermas ancestrales), anteriores a la 
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divergencia de los clados hermanos de las monocotiledó-
neas y de las dicotiledóneas recientes que incluye a la ma-
yoría de sus órdenes y familias. Entre las dicotiledóneas 
ancestrales están las más antiguas del grado ANA (Ambo-
rellales, Nymphaeales, Austrobaileyales) y las Magnólidas, 
que también fueron consideradas arcaicas por Cronquist 
y Takhtajan. Entre las dicotiledóneas recientes, las Cera-
tophyllales son hermanas del resto (eudicotiledóneas), y 
el clado de linajes hermanos más recientemente evolucio-
nados lo forman las Rósidas y las Astéridas, aunque en la 
clasificación APG IV pasan a denominarse superrósidas y 

Figura 6. Comparación entre los sistemas de clasificación modernos de las angios-
permas. a) Sistemática de Cronquist. b) Sistemática filogenética de APG IV. En el 
sistema de clasificación APG IV las dicotiledóneas no son monofiléticas, por ello 
se han reconocido diversos linajes de angiospermas ancestrales y eudicotiledóneas 
recientes. Imágenes reproducidas de Cronquist (1988) y APG IV (2016).

a) b)
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superastéridas para incluir a órdenes adicionales en ellos. 
El esquema propuesto para las monocotiledóneas también 
varía con respecto al de Cronquist, al haberse detectado 
que las Liliales divergieron antes que las más recientes 
Comelínidas, que incluyen a Arecales, Poales, Commeli-
nales y Zingiberales (figura 6).

Junto con APG han surgido otros grupos de taxóno-
mos evolutivos especializados en las principales familias 
de angiospermas, como las Asteráceas, Brasicáceas, Ci-
peráceas, Fabáceas y Poáceas, con el fin de establecer 
marcos taxonómicos fiables en estos grupos basados en 
la filogenia. La información verificada por estos exper-
tos se incorpora a plataformas internacionales como la 
Flora Mundial Online (World Flora Online, WFO, <www.
worldfloraonline.org>) y en Plantas del Mundo Online 
(Plants of the World Online, POWO, <powo.science.kew.
org>), cuyo objetivo principal es poner a disposición del 
público los datos digitalizados de la flora mundial. Nues-
tra colaboración con el Grupo de Trabajo sobre Filoge-
nia de las Gramíneas (Grass Phylogeny Working Group, 
GPWG) ha contribuido a la reconstrucción de la filoge-
nia más completa de la cuarta familia mundial de plantas 
(~11 800 especies, 791 géneros, 12 subfamilias), recons-
truyendo el árbol filogenético para 1153 especies repre-
sentantes del 79 % de sus géneros. Las topologías nuclea-
res y plastómicas muestran una alta concordancia y 
separan a los linajes de las subfamilias basales de los cla-
dos hermanos más recientemente evolucionados de gra-
míneas subtropicales y templadas (BOP) y tropicales 
(PACMAD), identificando eventos de reticulación que 
han ocurrido recurrentemente, y proporcionando un 
marco evolutivo robusto para investigar su diversidad 
biológica (GPWG III 2025). 
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La elección de los marcadores moleculares o genes a 
emplear en la reconstrucción filogenética de cualquier 
grupo vegetal supone un compromiso entre su nivel infor-
mativo y el marco evolutivo temporal del linaje. Para gru-
pos cuyos ancestros divergieron en periodos geológicos 
muy antiguos se necesitan secuencias génicas más conser-
vadas (regiones codificadoras [Coding DNA Sequences, CDS] 
o exones) con tasas de mutación bajas que reconstruyan 
sus patrones macroevolutivos, mientras que para los aná-
lisis a nivel poblacional o de especies recientemente evo-
lucionadas en los últimos millones o cientos de miles de 
años (Plioceno-Pleistoceno) se requieren secuencias géni-
cas (intrones, espaciadores intergénicos) con tasas de mu-
tación muy altas o marcadores moleculares hipervariables 
o Single Nucleotide Polymorphisms [SNPs] que recuperen sus 
patrones microevolutivos (Catalán & González-Candelas 
2012). Las filogenias moleculares de plantas empleadas 
para los sistemas de clasificación APG y de grupos parti-
culares han sido elaboradas con secuencias de ADN de 
marcadores moleculares que han podido ser estudiados en 
la mayoría de sus especies. Inicialmente estos consistieron 
en unos pocos loci barcoding plastídicos (rbcL, matK, ndhF, 
trnTF) y la región ITS del gen ribosomal nuclear 35S, que 
podían analizarse fácilmente en cualquier tipo de planta, 
habiéndose ampliado recientemente a las secuencias de 
plastomas completos y de distintas colecciones de genes 
nucleares copia simple, como los del kit Angiosperms A353 
(Johnson et al. 2019; Zuntini et al. 2024) y otros diseñados 
específicamente para ciertas familias o tribus, ya que per-
miten secuenciar una alta cantidad de genes a partir inclu-
so de materiales de herbario (Viruel et al. 2019). Aunque 
la secuenciación de genomas nucleares de referencia com-
pletos avanza con rapidez, la falta de datos genómicos 
completos en muchos grupos de angiospermas obliga a 
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que la reconstrucción filogenética siga siendo un compro-
miso práctico que prioriza el uso de aquellos genes o re-
giones genómicas más idóneos y disponibles en un mo-
mento dado frente a la imposibilidad técnica de obtener 
información genómica total para todos los taxones.

La clasificación APG IV y las que otros colectivos están 
aplicando a la sistemática de diversos grupos de angiosper-
mas, interpretando de forma ortodoxa el método cladista 
y aceptando únicamente el criterio de monofilia estricto 
para circunscribir los límites taxonómicos de los géneros 
y otros taxones supragenéricos, está causando cambios en 
la clasificación de muchos géneros y familias, por reasig-
naciones, subordinaciones y propuestas de nuevos taxo-
nes. Aunque la aplicación de un criterio común universal-
mente aceptado sería la solución óptima para poner 
«orden en el caos» y obtener así una clasificación unificada 
de las plantas y lo más próxima posible a un sistema natu-
ral, las consecuencias de esta filosofía cladista ortodoxa 
está originando serios conflictos entre los taxónomos y 
afecta tanto a la clasificación (Stuessy 1997; Hörandl 2006) 
como a todos los aspectos derivados de ella, tales como los 
tratamientos taxonómicos en las floras y en otras publica-
ciones científicas, la enseñanza de la Botánica en las uni-
versidades, la organización de los herbarios, las etiquetas 
de las plantas en los jardines botánicos, o los nombres de 
semillas y de plantas que comercializan y usan viveristas, 
jardineros, agricultores y ganaderos (Stace 2009).

Un ejemplo de este conflicto taxonómico lo tenemos 
en la subtribu Loliinae de las gramíneas templadas, cons-
tituida por el género mayoritario Festuca (con ~600 espe-
cies distribuidas en todo el mundo) y 13 géneros menores 
afines, entre ellos Lolium y Vulpia (Catalán 2006; Moreno-
Aguilar et al. 2026). Festuca (festucas) y Lolium (raygrasses) 
son géneros de gran importancia ecológica y económica, 
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pues contienen algunas de las especies más ampliamente 
utilizadas como pastos, forrajes o céspedes de jardines y 
campos deportivos (Catalán 2006). Taxonómicamente el 
género Festuca se caracteriza por estar formado por espe-
cies perennes, con inflorescencia compuesta en panícula 
ancha y espiguillas pediceladas, de tipo festucoide con dos 
glumas más cortas que las flores, cuatro flores fértiles y 
lema de dorso redondeado, mutica o con arista general-
mente corta, e hilum lineal. Lolium incluye especies anua-
les y bianuales-perennes, con inflorescencia en espiga 
simple, espiguillas sésiles dispuestas alternamente a los 
lados del raquis, y presentando una única gluma. Por su 
parte Vulpia contiene especies mayoritariamente anuales, 
con inflorescencia en panícula contraída, espiguillas con-
traídas lateralmente, con dos glumas muy desiguales y 
lema con arista larga (Stace 1981; Catalán et al. 2007) 
(figura 7). Cualquier persona conocedora de las caracte-
rísticas morfológicas de estas gramíneas puede identificar 
y distinguir a las festucas de los raygrasses y de las vul-
pias. Las sucesivas reconstrucciones filogenéticas de Lo-
liinae que hemos llevado a cabo con diversos loci nucleares 
y plastomas muestran la divergencia de dos grandes gru-
pos, el de las Loliinae de hojas anchas que incluye, además 
de diversos linajes de Festuca, a Lolium y a otros dos géneros 
menores, y el de las Loliinae de hojas estrechas que inclu-
ye, además de a otros linajes de Festuca, a Vulpia y a otros 
nueve géneros menores (Inda et al. 2008; Minaya et al. 
2017; Moreno-Aguilar et al. 2026) (figura 7). 

Sin embargo, estudios recientes basados únicamente 
en la región ribosomal nuclear ITS, cuyos ribotipos mues-
tran convergencia evolutiva y potenciales sesgos en plan-
tas poliploides, o en este marcador y unos pocos loci plas-
tídicos de herencia materna, cuyas topologías concuerdan 
en general con nuestras filogenias, han sido empleadas 



68

Figura 7. Tratamientos sistemáticos de las gramíneas pascícolas, forrajeras y de 
céspedes de la subtribu Loliinae basados en su filogenia molecular. Árbol filo-
genético que muestra los dos linajes principales de Loliinae de hojas estrechas 
(color salmón) y de hojas anchas (color azul). El primero incluye diversos su-
blinajes de Festuca (como F. sect. Festuca o festucas ovinas [F. ovina], y F. sect. 
Aulaxyper o festucas rojas [F. rubra]), además de Vulpia, Psilurus y otros ocho 
géneros pequeños, y el segundo otros sublinajes distintos de Festuca (como F. 
subgen. Schedonorus, que incluye a la festuca de los prados [F. pratensis]), más los 
géneros Lolium, Micropyropsis y Pseudobromus. Los tratamientos sistemáticos evo-
lutivos reconocen a Festuca como género parafilético, y a los otros 13 géneros 
descritos. Sin embargo, el tratamiento cladístico incluye a todas las Loliinae de 
hojas estrechas en el género Festuca, y a las festucas de hojas anchas las clasifica 
en otros géneros, como a las especies de F. subgen. Schedonorus y Micropyropsis 
en el género Lolium, aplicando un criterio estricto de monofilia. Al aplicar este 
último tratamiento se pierden los caracteres diagnósticos que identifican y di-
ferencian a festucas, loliums, vulpias y el resto de géneros. Imagen de la autora; 
el árbol filogenético está reproducido de Minaya et al. (2017) y algunas fotos de 
gramíneas proceden de recursos digitales disponibles en internet.
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para establecer otras circunscripciones y clasificaciones 
genéricas en la subtribu siguiendo el principio de mono-
filia estricta (Gallaher et al. 2022; Tkach et al. 2020; Peter-
son et al. 2025). Como resultado de ello, Vulpia y otros 
nueve géneros anuales (Ctenopsis, Dielsiochloa, Hellerochloa, 
Megalachne, Micropyrum, Narduroides, Podophorus, Psilurus, 
Wangenheimia) han sido subordinados a Festuca, una mez-
colanza que comprende, según estos autores, a las especies 
de todos los linajes de las Loliinae de hojas estrechas. Por 
otro lado, incluyen en el género Lolium no solo a los ray-
grasses sino también a Micropyropsis y a especies del subgé-
nero Schedonorus de Festuca, que están próximamente em-
parentados con ellos (Gallaher et al. 2022; Tkach et al. 
2020; Peterson et al. 2025). Esta reestructuración provoca 
la desaparición de los caracteres diagnósticos que identi-
fican tanto a las Festuca como a los Lolium, géneros linnea-
nos, al igual que desaparecen los caracteres que identifi-
caban a las especies de Vulpia y de los otros nueve géneros 
subordinados a Festuca, pese a que todos ellos presentan 
rasgos fenotípicos muy distintivos (Stace 1981; Catalán et 
al. 2007) (figura 7). 

En este escenario, no es posible construir una clave de 
identificación para tales géneros, salvo adoptando claves 
en las que se llega a un género a través de varias vías, lo 
que equivale a una clave combinada de género y especie, 
produciéndose una distorsión del concepto genérico 
(Stace 2009). Aunque algunos pueden ver cierta lógica en 
la estricta adhesión a la monofilia como criterio taxonó-
mico, no necesariamente responde a la sabiduría (Stace 
2022). Este sistema de clasificación purista es, no solo os-
curo, sino también pernicioso dado que para poder clasi-
ficar en un género a una de estas Loliinae hay que cono-
cer la filogenia, algo que solo sabe el que la construye o 
lee las publicaciones referidas a ella, mientras que con los 
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caracteres tradicionales cualquier buen observador es ca-
paz de asignar la planta a su género. Como consecuencia 
de ello y para evitar la desaparición de géneros bien carac-
terizados, o evitar que su asignación se transfiera a nivel 
subgenérico, nuestros estudios de clasificación de Loliinae 
adoptan un criterio sistemático evolutivo, aceptando la 
parafilia y reconociendo a la mayor parte de los géneros 
de Loliinae previamente descritos (Stace 1981), si bien 
queda pendiente por resolver la polifilia de Vulpia, que 
posiblemente pueda disgregarse en dos o más géneros 
(Catalán et al. 2007).
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GENÓMICA Y EVOLUCIÓN EN VEGETALES

Los avances en la secuenciación de genes y de genomas 
completos en muchos organismos, incluidos los vegetales, 
ha propulsado grandes proyectos de reconstrucción filo-
genética, en la búsqueda del árbol de la vida (Vargas & 
Zardoya 2012), una filogenia que plasme las relaciones de 
parentesco de todos los seres vivos del planeta, desde pro-
cariotas a eucariotas. Una de las mayores iniciativas de 
estudio genómico de la biodiversidad a nivel mundial es 
el Proyecto BioGenoma de la Tierra (EPB en sus siglas en 
inglés; <https://www.earthbiogenome.org/>) que integra 
una red global de colaboradores que están generando una 
biblioteca genómica integral de toda la vida eucariota en 
la Tierra. Asociados a este amplio programa, se están de-
sarrollando diversas iniciativas de consorcios específicos 
para construir los árboles de la vida de distintos grupos 
organísmicos, como el proyecto Darwing Tree of Life 
(DToF; <https://www.darwintreeoflife.org/>) que está se-
cuenciando los genomas de los eucariotas de Reino Uni-
do. En plantas, un exhaustivo estudio filogenómico ha 
logrado reconstruir el árbol de la vida para casi 8000 gé-
neros de angiospermas (Zuntini et al. 2024), lo que repre-
senta aproximadamente el 60 % de los géneros aceptados, 
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empleando para ello 353 genes nucleares y 200 calibracio-
nes fósiles, que han inferido el origen de las plantas con 
f lor entre el Jurásico tardío y el Cretácico temprano 
(~154 Ma), o incluso en el Triásico (~247 Ma) según distin-
tas estimaciones cronológicas. 

Además de su aplicación a la sistemática, las recons-
trucciones filogenéticas y filogenómicas constituyen los 
marcos de referencia para probar distintas hipótesis evo-
lutivas. Entre las especialidades de la biología evolutiva 
que emplean como pilar de sus análisis los árboles filoge-
néticos se encuentran la biogeografía y la filogeografía, 
los análisis de tasas de diversificación y los de biología 
del desarrollo. Para desarrollar estos análisis se requieren 
filogenias datadas o cronogramas, y para ello se emplean 
métodos de datación que estiman la edad geológica de los 
nodos del árbol utilizando tasas mutacionales a lo largo 
de las ramas y calibraciones primarias (información del 
registro fósil, cuando existe) o secundarias (información 
de dataciones filogenéticas previas) del nodo basal y otros 
posibles nodos subbasales. Los métodos más comúnmente 
utilizados emplean aproximaciones bayesianas y modelos 
de reloj molecular relajado, que asumen tasas mutaciona-
les independientes en diferentes ramas, computando el 
cronograma a partir de los árboles de probabilidad poste-
rior generados y cuyos parámetros han alcanzado la con-
vergencia (Drummond et al. 2006).

La biogeografía histórica es la disciplina que intenta 
reconstruir los patrones de distribución de la diversidad 
e identificar los procesos que han moldeado la distribu-
ción de los organismos a lo largo del tiempo; suele abarcar 
escalas temporales (millones de años) y espaciales (masas 
o regiones continentales) amplias, y contempla patrones 
de distribución de especies o taxones superiores (Sanmar-
tín 2012). La biogeografía histórica ha contado también 
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con distintas escuelas que han aplicado diferentes meto-
dologías para la obtención de los patrones biogeográficos. 
Entre las más recientes se incluyen las que emplean méto-
dos probabilísticos que infieren los eventos de dispersión 
y de extinción de linajes en las ramas y las herencias de 
áreas ancestrales (especiación por vicarianza o por aisla-
miento periférico) en los nodos del cronograma (Ree & 
Smith 2008). Estos últimos métodos emplean modelos es-
tratificados, que infieren los procesos biogeográficos de 
los linajes en distintas ventanas temporales, a los que se 
les pueden imponer diferentes tasas de dispersión entre 
áreas según sus configuraciones terrestres en los periodos 
geológicos considerados. Nuestros estudios biogeográficos 
de la subtribu Loliinae de las gramíneas templadas cons-
tataron que los ancestros tanto del grupo de hojas anchas 
como del de hojas estrechas se originaron en el hemisferio 
norte y desde allí evolucionaron, mediante numerosos pro-
cesos de dispersiones a larga distancia recurrentes y en 
distintos tiempos geológicos, a otros continentes y regiones 
del hemisferio sur, donde se establecieron y divergieron, 
dándose también algunas colonizaciones posteriores desde 
el hemisferio sur al hemisferio norte (Minaya et al. 2017). 

Las tasas de diversificación se estiman según la rela-
ción entre la tasa de especiación y la tasa de extinción de 
un linaje filogenético a lo largo del tiempo (Magallón & 
Castillo 2009). En las plantas, estas tasas varían drástica-
mente entre linajes y se han asociado a rasgos funcionales 
intrínsecos (tiempos de generación, metabolismo y estra-
tegias de crecimiento, sistemas de reproducción) y a cam-
bios geográficos o ambientales extrínsecos. En angiosper-
mas las tasas de diversificación muestran una relación 
inversa con respecto a la edad del linaje, donde los lina-
jes más jóvenes tienden a tener las tasas más altas (Ma-
gallón & Castillo 2009). Otros autores han observado 
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que en las plantas con semilla las tasas de diversificación 
no fueron más altas en climas cálidos y húmedos, sino en 
áreas áridas y edáficamente diversas que experimentaron 
cambios climáticos durante el Neógeno (Tietje et al. 
2022). Nuestros estudios de las gramíneas templadas de 
la subfamilia Pooideae indican que la diversificación del 
grupo comenzó a finales del Eoceno y fue especialmente 
intensa durante el Oligoceno-Mioceno. En esa época la 
tasa de diversificación aumentó significativamente en las 
Pooideas recientes (Poeae, Triticeae) en un contexto de 
descenso de las temperaturas globales que potencialmen-
te incrementó las oportunidades ecológicas para las gra-
míneas templadas C3, adaptadas a áreas abiertas y frías en 
todo el mundo (Pimentel et al. 2017).

Cuando la biogeografía histórica se contempla a meno-
res escalas temporales (cientos de miles o pocos millones 
de años), y a nivel de poblaciones de una misma especie 
o de poblaciones de especies recientemente divergidas, 
pasa a convertirse en filogeografía. La filogeografía po-
see una dimensión genealógica explícita (tanto espacial 
como temporal) (Avise 2009), incluye métodos de genó-
mica de poblaciones, filogenética y coalescencia, y busca 
reconstruir los eventos de divergencia o especiación re-
cientes en unos entornos geográficos más reducidos me-
diante la obtención de patrones filogeográficos. Los estu-
dios filogeográficos también incluyen o se complementan 
con análisis genómicos de selección natural, modelado de 
nichos ecológicos, estudios de especiación ecológica, en-
samblaje de comunidades y evolución de rasgos funciona-
les, por lo que constituye una de las disciplinas más inte-
gradoras de la biología evolutiva y la ecología a escala 
microevolutiva (Hickerson et al. 2010). Muchos de los es-
tudios filogeográficos de plantas en el Mediterráneo se 
enfocan en el Cuaternario y en especial alrededor del 
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último máximo glacial, época en la que se produjeron 
importantes eventos de extinciones y cuellos de botella 
genéticos de poblaciones en refugios glaciares en los 
máximos glaciares, contactos secundarios en épocas inter-
glaciares, y expansiones más o menos amplias de los su-
pervivientes en la época posglacial. La compleja orografía 
mediterránea, con numerosas cordilleras e islas, favoreció, 
además, la persistencia de poblaciones aisladas que actua-
ron como reservorios de diversidad genética.

Nuestros análisis filogeográficos del ñame enano Bor-
derea pirenaica en los Prepirineos y Pirineos centrales apo-
yan la hipótesis de su supervivencia en refugios glaciares 
periféricos prepirenaicos de los macizos montañosos de 
Turbón y Cotiella y en algunas áreas pirenaicas meridio-
nales en torno al macizo de Monte Perdido, a menores 
altitudes que las actuales, donde la fragmentación geográ-
fica histórica probablemente causó la divergencia entre 
las poblaciones del sur de los Pirineos (Segarra-Moragues 
et al. 2007). Las evidencias genéticas indicaron que dichas 
poblaciones probablemente colonizaron el piso subalpino 
de esas montañas y se extendieron hasta el circo de Gavar-
nie, su zona límite de distribución septentrional, tras el 
retroceso de los hielos, siguiendo dos rutas migratorias de 
colonización posglacial distintas, a través de los valles de 
Ordesa-Bujaruelo y de Pineta, sugiriendo distintos eventos 
fundadores para las poblaciones que finalmente alcanza-
ron el territorio de Gavarnie (figura 8a). Nuestros análisis 
micro-filogeográficos de su especie hermana, el paleoen-
demismo Borderea chouardii, detectaron, en lo que hasta 
hace poco se ha considerado una población única, la exis-
tencia de dos subpoblaciones genéticamente divergentes y 
aisladas en la parte superior e inferior del acantilado de 
Sopeira, distantes tan solo 150 m de separación vertical 
entre ellas (Segarra-Moragues et al. 2005) (figura 8b). 
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b) Borderea chouardii

a) Borderea pyrenaica
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La divergencia genética entre ambas subpoblaciones de B. 
chouardii, separadas apenas unos metros, es similar a la 
que presentan las poblaciones más alejadas de B. pirenaica 
en el Prepirineo y el Pirineo, separadas por más de 60 km 
de montañas y valles. Este sorprendente hecho ha sido 
probablemente consecuencia del largo aislamiento repro-
ductivo entre los dos núcleos poblacionales de B. chouardii, 
probablemente anterior a las últimas glaciaciones cuater-
narias que no afectaron tan drásticamente a esta planta 
montana como a su congénere subalpina (Segarra-Mora-
gues et al. 2007). Este hallazgo ha servido para proponer 
la conservación y el manejo separado de las dos subpobla-
ciones de B. chouardii, una de las plantas más amenazadas 
de Europa (Segarra-Moragues et al. 2005). 

La reciente disciplina de la biología evolutiva del de-
sarrollo (también denominada evo-devo en su acrónimo 
en inglés) investiga el papel de los cambios en los meca-
nismos del desarrollo en el origen evolutivo de aspectos 
del fenotipo (Hall 2003). La evo-devo en plantas combina 
la morfoanatomía comparada clásica, la genómica y la fi-
logenia para descubrir cómo la cronología del desarrollo 
y las rutas genéticas y epigenéticas transforman las estruc-
turas vegetales y han evolucionado para crear la inmensa 

Figura 8. Filogeografía de los ñames enanos endémicos pirenaicos y prepire-
naicos del género Borderea (Dioscoreaceae). a) Borderea pyrenaica. Ejemplares 
femenino y masculino de esta especie subalpina que vive en gleras. Relaciones 
filogenéticas entre sus poblaciones y ruta inferida de colonización posglacial 
desde zonas refugio prepirenaicas (Turbón, Cotiella), con poblaciones genéti-
camente más diversas, hacia el sur del Pirineo (Ordesa, Pineta) y el norte de la 
cordillera (Gavarnie). b) Borderea chouardii. Ejemplares femenino y masculino 
de esta especie montana que vive en fisuras de roquedos del acantilado prepi-
renaico de Sopeira, su única localidad conocida. Relaciones filogenéticas entre 
los individuos de las dos subpoblaciones o grupos genéticos detectados, en la 
zona alta (subpoblación A) y la zona baja (subpoblación B) del acantilado. 
Imágenes reproducidas de Segarra-Moragues & Catalán (2008) y Segarra-
Moragues et al. (2005). Fotos de las plantas de la autora.
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diversidad de formas vegetales. Este amplio campo de 
investigación incluye, entre otros, los estudios de la reor-
ganización ontogenética en un contexto filogenético, la 
evolución a gran escala de genes clave del desarrollo en 
plantas, la evaluación de redes reguladoras génicas espe-
cíficas en taxones determinados, o el silenciamiento géni-
co para lograr una mejor comprensión de los mecanismos 
funcionales que controlan el desarrollo vegetal. En las 
gramíneas, un ejemplo muy ilustrativo de biología evolu-
tiva del desarrollo lo constituyen los estudios de desarro-
llo de la inflorescencia, que determina la estructura de la 
inflorescencia (número y tamaño de las ramas, de espigui-
llas, de flores [flósculos], de semillas), enormemente va-
riable en cada una de las subfamilias y en concreto dentro 
de la subfamilia Pooideae de las gramíneas templadas. El 
meristemo apical del tallo de las gramíneas produce las 
ramas primarias de la inflorescencia, controlando la ar-
quitectura de la inflorescencia (Kellogg et al. 2013; Ke-
llogg 2022). Desde la producción de ramas primarias por 
el meristemo de la inflorescencia hasta la producción de 
glumas, que indican la transición a la producción de es-
piguillas, varios módulos reguladores del desarrollo prin-
cipales parecen estar conservados en la mayoría o en 
todas las gramíneas, creando un patrón de regulación de 
los sucesivos meristemos por hormonas (auxinas), mi-
croARNs y genes del desarrollo floral (MADS-box). La 
velocidad relativa de estas transiciones determina la ex-
tensión de las ramificaciones de la inflorescencia, y se 
modifica dentro de cada especie. Las diferencias en el 
desarrollo y en la morfología de la inflorescencia entre 
especies de gramíneas se deben tanto a modificaciones 
en la expresión génica y sus reguladores como a la pre-
sencia o ausencia de genes clave (Kellogg 2022).
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PLANTAS MODELO Y PANGENOMAS

Los mayores avances genómicos de la Botánica han te-
nido lugar principalmente en plantas cultivadas, debido 
a su indudable interés económico y a los mayores recursos 
destinados a su investigación, y en las denominadas plan-
tas modelo silvestres (Flavell 2009), especies que poseen 
unos especiales atributos biológicos y genómicos que las 
convierten en dianas perfectas para estos estudios avanza-
dos. Estas especies han permitido desarrollar herramien-
tas experimentales y metodológicas que posteriormente 
se han aplicado a otros organismos vegetales de interés 
agronómico o ecológico. Una de las ventajas de las plantas 
modelo silvestres sobre las cultivadas es que presentan ma-
yor variabilidad genética, al no haber estado sometidas a 
la erosión genética causada por la presión selectiva de la 
domesticación (Khoury et al. 2022). Por ello las plantas 
modelo silvestres son fuente de diversidad alélica y consti-
tuyen casos idóneos para las investigaciones sobre genó-
mica funcional en los vegetales. 

El uso de plantas modelo ha desempeñado un papel 
fundamental en el avance de la comprensión detallada de 
los mecanismos y procesos morfogénicos y fisiológicos 
de las plantas durante los últimos cincuenta años. Su em-
pleo ha transformado la Botánica experimental, al permitir 
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combinar genética clásica, biología molecular y análisis 
genómicos a escalas anteriormente inalcanzables. Entre 
las especies adoptadas como modelos en las angiospermas 
se incluyen Arabidopsis, Medicago, Nicotiana, Populus y Sola-
num para las dicotiledóneas, y el arroz (Oryza), el maíz 
(Zea) y, más recientemente, Brachypodium para las mono-
cotiledóneas (Flavell 2009; Lyons & Scholthof 2015; 
Scholthof et al. 2018). Otras especies seleccionadas como 
modelo para otros grupos vegetales incluyen Chlamydomo-
nas para las algas, Marchantia y Physcomitrella para los brió-
fitos, Ceratopteris para los pteidófitos, y Picea y Pinus para 
las gimnospermas (Chang et al. 2016), si bien los recursos 
genómicos y de germoplasma o material disponible varían 
considerablemente entre las diferentes plantas modelo. 

Entre las características de las principales plantas mo-
delo silvestres de las angiospermas, Arabidopsis y Brachy-
podium, están el ser plantas de pequeño tamaño, anuales, 
autógamas, fáciles de germinar, cultivar, multiplicar y 
transformar, diploides, poseedoras de genomas de muy 
pequeño tamaño y con muy escaso porcentaje de ADN 
repetitivo, susceptibles a manipulaciones genéticas, con 
amplias colecciones de diversos ecotipos autóctonos y mo-
dificados, y amplios recursos genómicos y bases de datos 
y repositorios gestionadas por centros internacionales de 
investigación (Chang et al. 2016; Scholthof et al. 2018). 
Estas especies modelo también han sido seleccionadas por 
hallarse evolutivamente próximas a especies cultivadas, 
a las cuales pueden transferirse los resultados obtenidos 
en ellas. Los avances genómicos en muchas plantas culti-
vadas están basados en estudios previos sobre especies 
modelo. Los genes de estas especies comparten una sinte-
nia (localización u orden de los genes conservada en sus 
cromosomas) con los de cultivos clave, lo que facilita el 
descubrimiento de genes y su asociación con fenotipos. Si 
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bien algunos mecanismos y procesos biológicos, fisiológi-
cos y metabólicos se observan en todo el reino vegetal, y, 
por lo tanto, pueden revelarse mediante estudios en cual-
quier especie modelo, otros han divergido durante la evo-
lución y se descubren estudiando únicamente una especie 
modelo estrechamente emparentada (Flavell 2009). Así, 
Arabidopsis thaliana, la primera angiosperma cuyo genoma 
completo fue secuenciado en el año 2000 por el consorcio 
International Arabidopsis Genome Initiative (AGI), se emplea 
como modelo general para las dicotiledóneas y sus espe-
cies domesticadas (Chang et al. 2016). Pero aspectos de la 
biología de las gramíneas y otras monocotiledóneas que 
no comparten con este modelo, como la composición de 
la pared celular, el desarrollo de la planta y sus órganos, la 
producción de grano y sus asociaciones simbióticas con 
otros organismos, han sido investigados en la planta mo-
delo Brachypodium distachyon, cuyo genoma completo fue 
secuenciado por el consorcio International Brachypodium 
Initiative (IBI) en 2010, creando una herramienta indis-
pensable para analizar muchos aspectos de la genómica 
funcional y la biología de las gramíneas y su aplicación a 
los cereales y a las gramíneas biocombustibles (Vogel 
2016). El genoma de B. distachyon fue el primer genoma de 
referencia publicado en la subfamilia Pooideae, prece-
diendo a las publicaciones de los genomas completos de 
la cebada (2016) y del trigo panadero (2018), cuyos enor-
mes tamaños genómicos y alta proporción de elementos 
repetitivos retrasó la obtención de sus ensamblajes y ano-
taciones. En el caso de Brachypodium, su mayor proximi-
dad evolutiva a los cereales templados (trigos y cebada) 
que el arroz o el maíz, y los inconvenientes de estas últi-
mas especies por sus tamaños y sus requerimientos de cul-
tivo, la han convertido en la gramínea modelo ideal para 
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las tritíceas y para gramíneas productoras de bioetanol 
(Panicum, Miscanthus) (Vogel 2016; Catalán & Vogel 2020). 

La selección de Arabidopsis y Brachypodium como plantas 
modelo tuvo trayectorias históricas diferentes. Mientras 
Arabidopsis fue identificada como especie modelo desde 
finales de los años ochenta y se convirtió en las siguientes 
décadas en el principal sistema modelo de vegetales gra-
cias al enorme progreso de sus estudios sobre desarrollo, 
señalización, biología hormonal y respuesta a estreses bió-
ticos y abióticos (Chang et al. 2016), Brachypodium fue ini-
cialmente propuesta como planta modelo a principios de 
los noventa al descubrirse sus idóneos atributos biológicos 
y genómicos, pero pasó desapercibida y no fue hasta más 
de una década después cuando fue aceptada como sistema 
modelo de cereales y gramíneas productoras de etanol 
por el Joint Genome Institute, incrementándose a partir 
de entonces los estudios sobre su biología, fisiología, ru-
tas de regulación genética, interacciones con patógenos y 
tolerancia a estreses abióticos, entre otros (Lyons & 
Scholthof 2015; Catalán & Vogel 2020). Entre la amplia 
diversidad de estudios avanzados que se han llevado a 
cabo con el sistema modelo Brachypodium, podemos desta-
car algunos relevantes relacionados con la formación de 
estomas, la composición de la pared celular, la regulación 
de la vernalización y los tiempos de floración, las toleran-
cias a estreses abióticos, y la resistencia a patógenos. 

Los estudios comparados en Arabidopsis y Brachypodium 
han permitido descubrir las notables diferencias en la for-
mación de estomas, células epidérmicas que regulan la 
transpiración y los intercambios gaseosos de las plantas 
con la atmósfera, que dan lugar a estomas de dos células en 
las dicotiledóneas a partir de células meristemáticas dis-
persas en la base de la hoja, y a estomas de cuatro células 
(dos estomas y dos células subsidiarias) en las gramíneas 
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a partir de células precursoras con disposición lineal alter-
nada y regular a lo largo de las hojas de las gramíneas 
(McKown & Bergmann 2020). Los análisis de regulación 
genética de estos procesos han detectado una «reorganiza-
ción» evolutiva que implica nuevas funciones, cambios en 
las mismas y un control alterado de los patrones de expre-
sión génica de los genes Ia y IIIb de la familia de factores 
de transcripción básicos bHLH, así como del comporta-
miento proteico, lo que hace que la organización y el pa-
trón estomático de las gramíneas sean distintos de los de 
las dicotiledóneas. También se ha descifrado la cascada 
de señalización peptídica mediada por el factor de patrón 
epidérmico (EPF), responsable de la densidad estomática 
de la hoja, y cómo esta densidad puede modificarse en am-
bos ejes de la hoja de la gramínea (McKown & Bergmann 
2020). De igual forma, la comparación de los principales 
componentes de la pared celular secundaria en Arabidopsis 
y Brachypodium ha revelado algunas características especia-
les en las gramíneas, como el descubrimiento de xilosil 
y arabinosiltransferasas, una MLG-sintasa y la identifica-
ción de nuevos sustratos y actividades enzimáticas en la 
síntesis de monolignoles de lignina. Se observó una super-
posición casi completa en los reguladores genéticos en am-
bos sistemas, aunque algunos factores de transcripción 
pueden ser exclusivos de las gramíneas (como THX1, una 
proteína que se une a un gen CSLF que codifica una MLG-
sintasa predominante, la cual regula un gen de hemicelu-
losa ausente en las eudicotiledóneas) (Coomey et al. 2020). 

La regulación de la vernalización, el requerimiento de 
frío para inducir la floración y la floración en Arabidopsis 
y Brachypodium están controlados por genes distintos 
(Scholthof et al. 2018). En Arabidopsis, FLC (FLOWERING 
LOCUS C) reprime a FT (FLOWERING LOCUS T); la 
exposición al frío y la participación de los genes VRN1 
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(VERNALIZATION1) y VRN2 silencian epigenéticamen-
te a FLC permitiendo la expresión de FT y la floración. En 
Brachypodium la exposición a temperaturas frías graduales 
activa VRN1, iniciando un bucle de retroalimentación po-
sitiva que activa a FT, asegurando que la señal de floración 
se mantenga en primavera, mientras que VRN2 actúa 
como represor de la floración. Estudios de genética direc-
ta y reversa en Brachypodium demostraron que la sobreex-
presión de VRN1 y FT provoca una floración temprana 
de ciertos ecotipos, mientras que la pérdida de función de 
VRN1 y FT retrasa este proceso en otros. A diferencia 
del trigo y de la cebada, la expresión de VRN2 no se ve 
alterada por el frío y no se correlaciona con los niveles de 
VRN1 y FT, mientras que la sobreexpresión de VRN2 da 
lugar a una floración tardía y una menor expresión de 
VRN1 y FT (Woods et al. 2016). Otros estudios descubrie-
ron que una mutación en un gen ortólogo de la subunidad 
3 de la ADN polimerasa (POLD3) era responsable de un 
fenotipo de floración rápida, independiente de la vernali-
zación, en Brachypodium (Woods et al. 2020). 

Experimentos con plantas de Brachypodium distachyon 
Bd21, expuestas a cuatro tipos principales de estrés abióti-
co (calor, alta salinidad, sequía y frío), mostraron cambios 
en el transcriptoma de 22 módulos genéticos, conjuntos de 
genes que se expresan de forma coordinada, 10 de los cua-
les regulan procesos biológicos definidos. El análisis de 
redes de coexpresión génica reveló que la sequía y la sali-
nidad desencadenan perfiles de coexpresión sinérgicos, 
mientras que el calor y el frío generan perfiles de coexpre-
sión antagónicos (Priest et al. 2014). Se observó que el 
estrés por desecación regula negativamente los genes de 
B. distachyon, lo que sugiere una interrupción gradual del 
crecimiento celular durante el estrés por deshidratación 
(Priest et al. 2014). Sin embargo, a nivel anatómico, las 
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respuestas de B. distachyon a la desecación parecen contra-
decir las de Arabidopsis y ciertos cereales. Mientras que la 
mayoría de estas plantas muestran una reducción de la di-
visión y la expansión celular bajo estrés por deshidrata-
ción, B. distachyon no mostró cambios en el número de 
células en comparación con los controles sin estrés. La 
reducción del tamaño de las hojas en B. distachyon bajo 
estrés por deshidratación parece deberse principalmente 
a una disminución de la expansión celular, revelando as-
pectos únicos de esta gramínea modelo en sus respuestas 
celulares y anatómicas a dicho estrés (Verelst et al. 2013). 

Las enfermedades y plagas de las plantas son económi-
camente devastadoras para los agricultores. Gran parte 
del conocimiento del sistema inmunitario de las plantas 
se basa en estudios que utilizan la planta modelo Arabidop-
sis. Recientemente Brachypodium distachyon se ha convertido 
en un modelo para la investigación de diversas interaccio-
nes entre agentes patógenos y gramíneas, ya que alberga 
varias especies víricas de importancia económica, inclu-
yendo el virus del mosaico de la cebada (BSMV), el virus 
del mosaico de Panicum (PMV) y sus satélites, el virus del 
mosaico del trigo, y el virus del moteado del maíz, entre 
otros. Los análisis de resistencia a BSMV en Brachypodium 
identificaron un gen de resistencia a este virus (BARLEY 
STRIPE MOSAIC VIRUS RESISTANCE1) abriendo la po-
sibilidad de identificar genes similares en la cebada y otros 
cereales. Además, B. distachyon se ha utilizado también 
para estudiar el sinergismo viral y los agentes subvirales, 
un área poco estudiada de las interacciones planta-virus. 
Esta gramínea favorece el sinergismo entre PMV y su virus 
satélite, atenuando los síntomas del virus PMV y reducien-
do su gravedad. Estos hallazgos sugieren que la maquina-
ria del huésped subvierte la capacidad replicativa de las 
infecciones virales en la planta y sirve como modelo para 
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desarrollar estrategias de defensa que reduzcan las infec-
ciones virales en plantas (Scholthof et al. 2018).

Nuestra contribución a los avances científicos del con-
sorcio IBI ha consistido en el desarrollo de estudios siste-
máticos, genómicos y evolutivos de su especie modelo por 
excelencia, B. distachyon, y de las demás especies del géne-
ro (Catalán et al. 2016). Algunos de estos congéneres se 
han ido incorporando a la investigación como sistemas 
modelo para desentrañar importantes procesos biológicos 
y evolutivos, tales como el origen recurrente de la alopoli-
ploidía y sus consecuencias funcionales (en el complejo de 
especies anuales B. distachyon – B. stacei – B. hybridum) 
(Gordon et al. 2020; Campos et al. 2026), y de los meca-
nismos y genes que controlan la transición entre peren-
nidad y anualidad en plantas (en las especies perennes 
B. sylvaticum, B. mexicanum y en el trío anteriormente 
mencionado de especies anuales) (Scholthof et al. 2018; 
Hasterok et al. 2022; Chen et al. 2026).

El auge espectacular que han tenido los análisis de se-
cuenciación, ensamblaje y anotación de genomas de plan-
tas en la última década, gracias a los avances habidos en 
las técnicas de secuenciación genómica masiva (Next Gene-
ration Sequencing, NGS, o High-Throughput Sequencing, HTS, 
y sus variantes), y el desarrollo de potentes protocolos 
bioinformáticos desarrollados para el ensamblaje de di-
chas secuencias en cromosomas, y para la anotación de sus 
genes y otros componentes genómicos, ha propiciado la 
generación de un elevado número de genomas vegetales. 
La obtención de datos de secuencias genómicas largas 
de alta calidad, como PACBIO HIFI (10-25 kb, 99,9 % de 
fiabilidad), que capturan mayor variabilidad alélica e in-
formación epigenética (metilación del ADN) y permiten 
obtener ensamblajes genómicos con gran profundidad 
de cobertura (100x), junto con las secuencias HiC, que 
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capturan información tridimensional del ADN nuclear de 
regiones genómicas próximas, permitiendo asignar los en-
samblados a cromosomas y establecer su orden y orienta-
ción, son utilizadas para elaborar borradores genómicos 
de alta calidad. Estos borradores pueden completarse aña-
diendo secuencias genómicas cortas Illumina (2 x 150 pb) 
que se emplean para pulirlos. No obstante, para la obten-
ción de genomas totalmente ensamblados, en especial en 
aquellas zonas donde suele haber brechas (gaps) debido a 
ser regiones con abundantes elementos repetitivos difíci-
les de ensamblar con las secuencias anteriores, como las 
regiones centroméricas y teloméricas, se requiere el em-
pleo adicional de secuencias ultra-largas ONT (100–300 
kb hasta > 4Mb) con las que se pueden «cerrar» los cromo-
somas. Las anotaciones de estos genomas se ejecutan uti-
lizando diversas aproximaciones consistentes, en general, 
en una anotación inicial de las regiones repetitivas me-
diante diversos programas diseñados al efecto, y el enmas-
caramiento de esas regiones repetitivas con otros, o con 
protocolos integrados para ambos procedimientos. Tras 
ello se lleva a cabo una anotación de los genes codificadores 
de proteínas, empleando procedimiento ab initio, mediante 
el uso de ciertos programas de predicción de genes, basados 
en características intrínsecas de las secuencias de ADN 
(como presencia de codon iniciador y codon stop, y de pro-
motores, existencia de sesgo de codones, etc.), de homología 
génica, comparando esas secuencias génicas con las de ge-
nomas de referencia disponibles de especies próximas, y de 
empleo de transcriptomas, empleando secuencias de ARNs 
mensajeros que corroboren la identidad de sus genes codi-
ficadores en dicho genoma (Michael 2026). 

El primer genoma completo obtenido de una especie 
vegetal se ha solido denominar genoma de referencia, aun-
que este término se emplea actualmente también para otros 
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genomas de otros genotipos de esa especie, y constituye un 
mapa del ADN representativo de la especie. Con él se puede 
conocer la composición génica de ese genotipo secuencia-
do, así como de otros elementos de su genoma, como los 
distintos tipos de elementos repetitivos (transposones, saté-
lites y ADNs ribosomales). El genoma de referencia de la 
planta modelo Brachypodium distachyon mostró que el geno-
tipo Bd21 secuenciado contiene 25 532 genes codificadores 
de proteínas, de los que una alta proporción (77-84 %) es-
tán compartidos con otras gramíneas (IBI 2010). Además 
de los datos genómicos, la información transcriptómica 
es de gran valor para saber qué genes se expresan en los 
distintos órganos o tejidos, o incluso a nivel celular, de esa 
planta, constituyendo los denominados atlas transcriptó-
micos. Los mayores avances en transcriptómica vegetal se 
han obtenido en la planta modelo Arabidopsis thaliana, para 
la que se ha generado un atlas transcriptómico que abarca 
diez etapas de desarrollo, incluyendo todos los tejidos, des-
de las semillas hasta el fruto, y que ha revelado tanto firmas 
transcripcionales conservadas como heterogeneidad espe-
cífica de órganos y de tipos celulares, que rigen la produc-
ción de metabolitos secundarios, la regulación hormonal y 
los patrones de crecimiento diferenciales responsables de 
la morfogénesis (Lee et al. 2025). Las anotaciones genómicas 
de alta calidad conllevan la curación de los datos genómicos 
y transcriptómicos, que implican la obtención de informa-
ción sobre la función génica u ontología de genes (Gene 
Ontology, GO) comparando los genes detectados en la plan-
ta modelo con los registrados en las bases de datos génicas 
de los organismos o de las plantas. Un proyecto internacio-
nal del Joint Genome Institute es el Atlas de Genes Vegeta-
les, un recurso actualizable que abarca los transcriptomas 
de especies diversas, y que ha permitido descubrir extensos 
perfiles de expresión filogenéticamente restringidos y 
específicos, así como patrones de expresión conservados 
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y clústeres de genes estrechamente coexpresados para > 
60 000 genes funcionales (Sreedasyam et al. 2023).

Aunque el objetivo último de la investigación ómica sería 
elucidar si el producto funcional de esos genes y sus ARNs 
mensajeros se traducen a proteínas, y si las rutas metabólicas 
producen los metabolitos finales que causan el fenotipo, el 
desarrollo de la proteómica y de la metabolómica en plan-
tas está orientado a esclarecer rutas metabólicas concretas 
y sus productos finales, empleando espectrometría de 
masas, con un mayor enfoque en la agricultura (Geddes-
Mc-Alister & Uhrig 2025). La metabolómica permite com-
prender las funciones de metabolitos específicos en la fisiolo-
gía, el desarrollo y las respuestas de las plantas a los estrés 
bióticos y abióticos, y puede identificar metabolitos vincula-
dos con rasgos o funciones específicas (Manickam et al. 2023). 

Un importante avance en los estudios genómicos de los 
organismos consistió en el paso del genoma de referencia 
único de una especie al análisis de los genomas completos 
de diversos genotipos de esa misma especie, dando lugar a 
lo que se denomina pangenoma. El pangenoma representa 
el repertorio genético completo de una unidad taxonómica 
determinada, como una especie, abarcando todos los genes 
presentes en múltiples genomas (Guerra 2026). Se compone 
del núcleo génico central, que comprende los genes com-
partidos por todos los individuos (core genes), y del resto de 
genes, denominados accesorios o dispensables (accesory or 
dispensable genes). Estos últimos a su vez se han clasificado 
en distintas categorías según su frecuencia de partición en 
los genomas, e incluye a los genes presentes en una mayoría 
de genomas (softcore genes; 95-99 %), en un rango varia-
ble de genomas (shell genes; 15-95 %), en un bajo porcentaje 
de genomas (cloud genes; <15 %) y a los genes exclusivos, 
presentes en un solo genoma (private genes). Tradicional-
mente, los pangenomas se analizan mediante un modelo de 
variación de presencia-ausencia de genes (Presence-Absence 
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variation, PAV) y de número de copias de estos (Copy Num-
ber variation, CNV), que cataloga los genes en formato ma-
tricial. En plantas, los pangenomas generados hasta el mo-
mento corresponden principalmente a plantas cultivadas y 
a plantas modelo. La elaboración del primer pangenoma de 
la planta modelo Brachypodium distachyon, basado en el en-
samblaje y la anotación de los genomas completos de 54 eco-
tipos, nos permitió detectar que el pangenoma contenía casi 
el doble de genes (61 155) que cualquier genoma individual 
(Gordon et al. 2017). Los genes core estaban enriquecidos en 
funciones biológicas esenciales, mientras que los accesorios 
estaban enriquecidos en funciones potencialmente benefi-
ciosas (como defensa y desarrollo), presentaban tasas evolu-
tivas más altas y mostraban menor sintenia con genes ortó-
logos en otras gramíneas. Las mayores diferencias en 
categorías de genes accesorios se daban entre poblaciones 
altamente divergentes o entre aquellas que mostraban dis-
tintos fenotipos, como los diferentes tiempos de floración. 
Estos resultados, concordantes con los de otros pangeno-
mas, sugieren que los genes comunes están altamente con-
servados y sometidos a una elevada presión selectiva, mien-
tras que los genes accesorios contribuyen sustancialmente 
a la variación fenotípica dentro de una especie vegetal y son 
los causantes de las mayores diversidades alélicas en las po-
blaciones y en las especies (figura 9).

Figura 9. Pangenoma de la gramínea modelo Brachypodium distachyon. a) Catego-
rías de genes del pangenoma (core, softcore, shell, cloud), según su presencia en los 
genomas individuales analizados. b) Número y proporción de genes de cada ca-
tegoría del pangenoma. c) Ontología génica (GO) y enriquecimiento funcional 
de las categorías del pangenoma con genes que regulan determinadas rutas o 
procesos (la categoría core está enriquecida con genes que regulan procesos celu-
lares esenciales, mientras que la categoría shell lo está en genes que regulan 
funciones adaptativas). d) Niveles de expresión génica (ARNs mensajeros), los 
genes core se expresan más que los shell. e) Tasas mutacionales, la relación de 
mutaciones no-sinónimas / sinónimas (dN / dS) es mayor para los genes shell que 
los core, lo que indica que los primeros mutan más y evolucionan más rápido y los 
segundos están más conservados. Imágenes reproducidas de Gordon et al. (2017).
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El tamaño relativo de cada categoría del pangenoma 
puede variar considerablemente entre especies. Algunos 
pangenomas presentan fracciones core y softcore altas, con 
muchos genes, y el resto bajas, lo que indica unos genomas 
altamente conservados, mientras que otros muestran pro-
porciones elevadas de genes shell, cloud y únicos, lo que 
refleja una mayor plasticidad genómica, informando so-
bre las distintas dinámicas evolutivas y estrategias ecoló-
gicas de los diferentes organismos (Guerra 2026). La con-
troversia sobre cuándo un pangenoma está completo o no 
depende del tamaño muestral y de la variabilidad genó-
mica de las poblaciones de esa especie; en general casi 
todos los pangenomas aumentan su tamaño al incorporar 
nuevos genomas individuales. Entre los pangenomas más 
amplios de gramíneas se encuentran los de los cereales o 
sus parientes silvestres más próximos, que generalmente 
incluyen tamaños muestrales con algunos cientos de eco-
tipos, la identificación de más de cien mil genes en ellos, 
y un tamaño genómico global de varias gigabases (Olson 
et al. 2026). Los pangenomas de plantas suponen herra-
mientas genómicas de extraordinario valor para explorar 
en ellos muy diversos procesos biológicos, fisiológicos o 
ecológicos, entre otros. Por ejemplo, el análisis de redes 
de coexpresión génica del pan-transcriptoma de Brachypo-
dium distachyon identificó pangenes accesorios sobre- e 
infrarrepresentados en módulos de respuesta a estrés hí-
drico, así como un módulo de respuesta a la sequía (San-
cho et al. 2022b). Un estudio de asociación genómica y 
fenotípica (Genome-Wide Association Study, GWAS) del pan-
genoma de B. distachyon y la nutrición con amonio detectó 
varios loci asociados con el crecimiento de la planta y la 
adaptación metabólica a dicha nutrición en ciertos ecoti-
pos (De la Peña et al. 2024). En Brachypodium stacei, análi-
sis genómicos de individuos de dos poblaciones adaptadas 
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a condiciones ambientales opuestas, árida y mésica, mos-
traron la divergencia aditiva de loci no ligados y expresio-
nes diferenciales significativas de genes relacionados con 
la vía de señalización del ácido abcísico (ABA) de respues-
ta al estrés hídrico, evidenciando el aislamiento simpátri-
co poblacional por distintas adaptaciones ecológicas de 
los individuos de cada población a cada ambiente, aun en 
presencia de flujo génico (Mu et al. 2023b). 

Si bien los estudios pangenómicos se han llevado a 
cabo tradicionalmente a nivel de especie, este enfoque es 
flexible y puede aplicarse a diversos rangos taxonómicos, 
desde géneros y familias a niveles mayores, dando origen 
a los denominados superpangenomas (Guerra 2026). En 
plantas los superpangenomas se han construido más co-
múnmente para especies cultivadas y sus parientes silves-
tres, como forma de capturar el mayor acervo génico po-
sible e identificar genes de interés en los ecotipos silvestres 
que pudiesen ser empleados para la mejora de los cultivos, 
o para descubrir a los progenitores silvestres donadores 
de ciertos genomas de los cultivos (Khan et al. 2019). Así, 
por ejemplo, el estudio pangenómico de cultivares de la 
avena hexaploide (Avena sativa) y sus razas silvestres de-
mostró el impacto que las reorganizaciones cromosómicas 
habían tenido en la mejora de las variedades, y que la 
pérdida de genes en algunos genomas se acompaña de 
una regulación positiva compensatoria de los homeólogos 
restantes (Avni et al. 2026). El análisis del pangenoma de 
Aegilops tauschii, la gramínea progenitora diploide del ge-
noma D del trigo panadero hexaploide, y de este último, 
reveló que un linaje del Cáucaso de la planta silvestre fue 
el ancestro de dicho subgenoma en el trigo moderno, e 
identificó genes candidatos para la resistencia a enferme-
dades y plagas (Gaurav et al. 2022). 
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Nuestras investigaciones en genómica comparada y 
evolutiva en plantas del género modelo Brachypodium están 
empleando también aproximaciones superpangenómicas. 
Los primeros estudios de detección de subgenomas me-
diante filotranscriptómica y barcoding cariotípico permi-
tieron identificar siete genomas progenitores en especies 
poliploides de este género, de los cuales tres derivaban de 
especies progenitoras diploide existentes y cuatro eran 
«huérfanos», procedentes de especies progenitoras proba-
blemente extintas (Sancho et al. 2022a). Más recientemen-
te, la ampliación de los análisis empleando genomas 
completos de once especies de Brachypodium, nos han per-
mitido establecer un marco filogenómico sinténico robus-
to, basado en más de 2000 genes nucleares copia simple 
ortólogos, en el que se observan patrones de disploidía 
descendente desde genomas ancestrales con cariotipos 
x=10, a otros intermedios con x=8 y x=9 y más reducidos 
con x=5, así como distintas reorganizaciones cromosómicas 
(Chen et al. 2026; Mu et al. 2026, y datos inéditos) (figu-
ra 10). En el análisis pangénico, los genes core son los más 

Figura 10. Genómica comparada entre especies de gramíneas del género mode-
lo Brachypodium. a) Diagrama de círculos del genoma alotetraploide de Brachypo-
dium mexicanum, consistente en dos subgenomas (P y U) de diez cromosomas 
cada uno (10BmP + 10BmU); los círculos del exterior al interior mapean distintas 
características o componentes genómicos (I: coordenadas cromosómicas [Mb]; 
II: densidad de genes; III: densidad de elementos repetitivos; IV: densidad de 
retrotransposones Gypsy; V: densidad de retrotransposones Copia; VI: densidad 
de familias satélites). b) Relaciones de sintenia entre doce genomas y subgeno-
mas de once especies diploides y poliploides de Brachypodium, la sintenia está 
basada en el orden de localización de los genes ortólogos en los cromosomas y 
detecta los cambios estructurales cromosómicos y genómicos del cariotipo. Se 
observa el patrón de disploidía descendente desde genomas ancestrales con 
cariotipos x=10, a otros intermedios con x=8 y x=9 y más reducidos con x=5, así 
como distintas reorganizaciones cromosómicas. La disploidía descendente se ha 
originado principalmente mediante fusiones cromosómicas centroméricas (de 
unos cromosomas en los centrómeros de otros). Imágenes reproducidas de Chen 
et al. (2026) y Mu et al. (2026) y de Mu, Chen & Catalán (datos inéditos).
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abundantes, seguidos por los softcore, shell y privados en 
todos los (sub)genomas excepto en los más ancestrales de 
la especie antigua alotetraploide perenne B. mexicanum, 
que poseen mayores proporciones de genes privados y me-
nos core, consecuencia de su divergencia ancestral. El 
subgenoma más arcaico de B. mexicanum (BmP) comparte 
más genes con las especies anuales, relativamente anti-
guas, y el más reciente (BmU) con las perennes más jóve-
nes, lo que sugiere un posible origen híbrido entre ances-
tros anual y perenne para B. mexicanum, o un cambio de 
forma vital o de hábito tras la alopoliploidización. 

Las enormes diferencias de tamaños genómicos entre 
los subgenomas grandes de B. mexicanum, el moderado del 
diploide B. sylvaticum, y los reducidos del resto de las espe-
cies se debe a la acumulación de transposones (transposable 
elements, TEs) en los primeros casos (Chen et al. 2026), al 
igual que se ha observado en otros grupos de plantas. Los 
transposones, descubiertos por Barbara McClintock 
(1902–1992) en el maíz, han podido experimentar expan-
siones en determinados genomas de Brachypodium como 
consecuencia de la duplicación genómica, según la hipó-
tesis del «shock poliploide» (McClintock 1984), aunque las 
causas de las proliferaciones y sus distintas dinámicas pue-
den ser varias y ocurren, asimismo, en genomas diploides. 
Los transposones también pueden analizarse desde una 
perspectiva pangenómica. Nuestros análisis muestran que 
BmP y BmU contienen mayores proporciones de pan-TE 
accesorios y privados que el resto de los genomas de Bra-
chypodium, con tiempos de inserción mayores hace ~5 Ma, 
mientras que los de B. sylvaticum proliferaron hace ~3 Ma, y 
en los restantes (sub)genomas han proliferado menos y son 
recientes, indicando la persistencia de TE ancestrales en 
B. mexicanum, en contraposición a un surgimiento de TE 
recientes en B. sylvaticum (Chen et al. 2026). La obtención 
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de cinco nuevos genomas en los diversos citotipos de las 
especies perennes más jóvenes de Brachypodium y su análisis 
filogenómico, sugieren una rápida sucesión de reorganiza-
ciones cromosómicas, origen de las diversas disploidías 
descendentes de los nuevos subgenomas, en tiempos muy 
recientes y con evidencia de fraccionamiento variable de 
los loci estudiados en los distintos subgenomas (Mu et al. 
2026, y datos inéditos) (figura 10). 

El avance más transformador en la construcción de pan-
genomas o superpangenomas es el pangenoma gráfico o 
pangrafo. Este modelo representa el pangenoma como una 
red de nodos y aristas. Los métodos actuales construyen 
pangrafos basados ​​en genes, que modelan la adyacencia de 
estos y sus módulos funcionales, y basados ​​en secuencias, 
capaces de representar no solo la presencia o ausencia de 
genes, sino también variaciones estructurales complejas, 
reordenamientos y SNPs (Guerra 2026) (figura 11). 

En plantas la mayor parte de los pangenomas gráficos 
se han construido a nivel de especie y suelen correspon-
der a plantas cultivadas. Se han desarrollado numerosos 
algoritmos para construir pangrafos que permiten la de-
tección de variantes previamente ocultas, especialmente 
variantes estructurales, útiles para el mapeo genético de 
genes de importancia agronómica o para análisis GWAS 
en diversos cultivos, o de importancia biológica en la 
planta modelo Arabidopsis thaliana (Du et al. 2025). Sin 
embargo, es necesario desarrollar algoritmos más sofisti-
cados y adaptados específicamente a distintos tipos de 
plantas. Nuestros intentos de reconstrucción del pange-
noma gráfico preliminar del género Brachypodium ha en-
contrado limitaciones debido a la elevada heterogeneidad 
estructural de sus subgenomas y a la divergencia de algu-
nos de ellos, habiendo descartado los más ancestrales de 
B. mexicanum. Los resultados preliminares del pangrafo 
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de Brachypodium, en el que los nodos representan segmen-
tos de secuencias de ADN, su longitud el número de pares 
de bases de ese segmento y los conectores entre nodos o 
aristas su adyacencia en al menos algún genoma, detecta 
tanto secuencias altamente conservadas en todos los ge-
nomas como determinadas regiones del grafo que po-
drían estar asociadas con regiones genómicas privadas de 
especies anuales o perennes (figura 11). 

Los espectaculares avances que se están obteniendo 
con los análisis de genómica comparada, filogenómica y 
pangenómica de plantas confluyen y respaldan una visión 
integradora de su biología evolutiva, aplicada también a 
su taxonomía y sistemática.

Figura 11. Superpangenoma gráfico del género modelo Brachypodium. a) Pan-
grafo construido con las secuencias del cromosoma más conservado en los 
doce genomas y subgenomas distintos analizados que presenta 14 765 160 
nodos y 20 514 430 aristas. b) Pangrafo construido con las secuencias de todos 
los cromosomas de dichos genomas y subgenomas que presenta 59 715 299 
nodos, 82 161 132 aristas y un tamaño de 6,7 GB. Imágenes de Mu & Catalán 
(datos inéditos).

b)a)
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INTERACCIONES PLANTA–ENDÓFITO  
Y COEVOLUCIÓN

La biología, la fisiología y la ecología de los vegetales 
se ha estudiado en general considerando solo la vertiente 
de las plantas, tal como lo atestiguan miles de publicacio-
nes científicas en los últimos siglos. Pero las plantas no 
están solas en la naturaleza ni en los campos. Desde fina-
les del siglo xix se sabe que las plantas forman asociacio-
nes simbióticas con la microbiota fúngica y bacteriana, y 
que esas interacciones han determinado también sus 
capacidades adaptativas y su evolución, factores esenciales 
para el mantenimiento de la vida en la Tierra (Suárez 
2018). Todos los organismos superiores forman simbiosis 
con microbios, actuando como una unidad evolutiva a tra-
vés del tiempo y del espacio: el holobionte (Zilber-Rosen-
berg & Rosenberg 2008). El mismo registro fósil muestra 
que las plantas han estado asociadas con hongos endófi-
tos y micorrícicos desde la colonización de la tierra firme 
> 400 Ma (Rodríguez et al. 2009).

Las plantas forman asociaciones con un complejo mi-
crobioma compuesto principalmente de bacterias y hon-
gos que viven en el interior y el exterior de sus tejidos 
(Vázquez de Aldana et al. 2015). Las comunidades micro-
bianas de la raíz y la rizosfera, y del interior y exterior de 
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la parte aérea de la planta, desempeñan un papel funda-
mental en el desarrollo de las plantas. Estos conjuntos 
microbianos de bacterias y hongos micorrícicos y endófi-
tos participan en procesos clave como la captación de nu-
trientes y el crecimiento vegetal, y pueden contribuir a la 
tolerancia de las plantas frente a estreses bióticos y abióti-
cos (Rodríguez et al. 2009; Bulgarelli et al. 2013).

La composición taxonómica de las comunidades bac-
terianas del sistema raíz-rizosfera-suelo está dominada 
por ciertos linajes, entre los que se incluyen Actinobacte-
ria, Bacteroidetes, Firmicutes y Proteobacteria. La micro-
biota bacteriana radicular se diferencia del bioma del 
suelo circundante dado el papel filtrador de la raíz, ya que 
el genotipo del huésped determina los perfiles de la mi-
crobiota de su endosfera (Bulgarelli et al. 2013). La micro-
biota bacteriana asociada a las raíces y a la rizosfera puede 
variar según la ubicación geográfica y el tipo de suelo, y 
puede influir directa e indirectamente en la captación de 
nutrientes, la resistencia a patógenos y la tolerancia al es-
trés tanto en plantas hospedantes nativas como invasoras 
(Pickett et al. 2022). Aunque la fuente del microbioma 
bacteriano radicular proviene principalmente del suelo, y 
las plantas reclutan sus microbiomas radiculares a través 
de la secreción de exudados de la raíz, una parte del mis-
mo puede ser transmitido vía semilla a la descendencia 
(Abdelfattah et al. 2023). La composición bacteriana de la 
rizosfera y la endosfera puede afectar a la competencia 
entre plantas; la riqueza bacteriana radicular puede mo-
dificarse por efecto del estrés hídrico, aunque depende 
de la tolerancia a la sequía de la planta hospedadora 
(Fitzpatrick et al. 2018). Estudios recientes en ecosistemas 
cerrados (EcoFab) están permitiendo clarificar el papel 
de ciertas bacterias en el desarrollo de las plantas em-
pleando comunidades sintéticas simplificadas bacterianas 
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(SynCom). Las SynComs permiten una comprensión más 
profunda de cómo las bacterias cooperan, compiten y se 
influyen mutuamente, y de cómo afectan a la planta hués-
ped, a nivel de la rizosfera, en condiciones ambientales 
totalmente controladas. Ensayos en la gramínea modelo 
Brachypodium distachyon mostraron una mayor tolerancia a 
la sequía en plantas tratadas con una SynCom de cinco 
filos bacterianos, y una colonización bacteriana preferente 
cerca de los ápices de las raíces como componente del re-
clutamiento en respuesta a dicho estrés (Yadav et al. 2025).

Las simbiosis planta-hongos se encuentran entre las 
interacciones más significativas desde el punto de vista 
ecológico y evolutivo en los ecosistemas terrestres, y se 
estima que un tercio de los hongos verdaderos participan 
en asociaciones con plantas (Kendrick 1991). Aunque una 
parte minoritaria de estos microorganismos son patóge-
nos, la mayoría confieren ventajas adaptativas a sus plan-
tas hospedadoras. Todas las plantas contienen hongos 
endófitos, y su diversidad puede llegar a ser elevada, como 
es el caso de la gramínea Festuca pruinosa donde se han 
detectado hasta 135 especies fúngicas distintas (Pereira et 
al. 2019), demostrando que cada planta constituye un «mi-
crocosmos» o «ecosistema» para sus endófitos. En general, 
se reconocen dos grupos principales de hongos endófitos, 
los clavicipitáceos, que infectan a gramíneas templadas, 
y los no clavicipitáceos, presentes en muy diversos grupos 
vegetales, como helechos, gimnospermas y angiospermas 
(Rodríguez et al. 2009). De los endófitos clavicipitáceos, 
los más estudiados han sido las especies del género Epi-
chloë (anamorfo: Neotyphodium; Leuchtmann et al. 2014), 
que infectan a diversas gramíneas de interés forrajero y 
pascícola, como festucas y raygrasses. El interés inicial en 
su estudio partió del descubrimiento de que una de sus 
especies (E. coenophiala) era la causante de la toxicosis del 
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ganado por el consumo de plantas de festuca alta (Festuca 
arundinacea) infectadas con ciertas cepas de este endófito 
productoras de alcaloides muy tóxicos. Tras ello, se compro-
bó que los hongos endófitos del género Epichloë son prin-
cipalmente mutualistas defensores de sus gramíneas 
hospedadoras gracias a la producción de cuatro tipos de 
alcaloides disuasorios de la herbivoría (Schardl 1996). La 
simbiosis de la gramínea con Epichloë puede incrementar 
el estado nutricional de la planta y mejorar su competi-
tividad, así como aumentar su tolerancia a factores de 
estrés abiótico tales como sequía y metales pesados (Váz-
quez de Aldana et al. 2015). Por ello actualmente los me-
joradores de céspedes y forrajes están seleccionando ger-
moplasma holobionte que contenga endófitos beneficiosos 
para el desarrollo de la planta y que sean productores de 
alcaloides bioinsecticidas como control biológico de pla-
gas (Johnson et al. 2013; Eady 2021). 

Las especies de Epichloë (Clavicipitaceae, Ascomycota) 
interaccionan con gramíneas de la subfamilia Pooideae, 
una asociación ancestral que presumiblemente contribuyó 
a la expansión y al éxito colonizador de los biomas pas-
cícolas por parte de estas plantas (Schardl et al. 2004; 
Saikkonen et al. 2016). La rápida diversificación y propa-
gación de las pooideas en la transición del Oligoceno al 
Mioceno se asoció a una tendencia global hacia un clima 
más frío y seco (Pimentel et al. 2017). La dispersión efi-
ciente, la flexibilidad evolutiva (incluyendo la poliploidía), 
la tolerancia al frío y la resistencia a los herbívoros fueron 
factores de éxito en la expansión de estas gramíneas, muy 
probablemente ayudadas por sus hongos simbiontes. Se 
considera que los hongos endófitos de Epichloë coevolu-
cionaron con las pooideas, ya que un linaje antiguo de 
este género tiene como planta hospedadora a una gramí-
nea perteneciente a uno de los linajes más ancestrales de 
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la subfamilia (Brachyelytrum), y se ha demostrado la presen-
cia de otras especies de Epichloë en otros linajes más re-
cientemente evolucionados de las principales tribus pooi-
deas (Schardl et al. 2008; Thünen et al. 2022). El impacto 
de la simbiosis en estas gramíneas puede ser tal que llega 
a modificar la estructura de las comunidades vegetales y 
de las redes tróficas, tal como se ha comprobado en la 
disminución de los eslabones tróficos de insectos en pas-
tos que contienen gramíneas holobiontes y su aumento en 
los que no las hay (Omacini et al. 2001).

Los hongos endófitos del género Epichloë son simbion-
tes biotróficos caracterizados por su crecimiento sistémi-
co en el interior de los tejidos aéreos de la planta hospe-
dadora (Schardl 1996; Clay & Schardl 2002; Leuchtmann 
& Schardl 2005). Las hifas del hongo viven en el apoplasto, 
el espacio intercelular de tallos y hojas, de forma que la 
planta no muestra ningún síntoma de infección durante 
la fase vegetativa del endófito (Vázquez de Aldana et al. 
2015). Las especies de Epichloë pueden reproducirse ase-
xualmente, sexualmente o a través de ciclos de vida mix-
tos (figura 12a). En general, predomina la reproducción 
asexual en las mismas, que ocurre por transmisión verti-
cal a través de las semillas de su planta hospedadora (fi-
gura 12a,b,c). Al comenzar la formación del culmo, o tallo 
reproductor de la gramínea que dará origen a la inflores-
cencia, el hongo crecerá en su interior y alcanzará las flo-
res pasando al apoplasto del óvulo; y cuando este sea 
fecundado y se forme el embrión de la semilla, el endófi-
to lo infectará y será diseminado a la par que esta, trans-
mitiéndose a la nueva plántula cuando se produzca la 
germinación (Vázquez de Aldana et al. 2015). Este tipo de 
transmisión asexual o clonal del endófito, mediante un 
ciclo de vida asintomático, suele ser eficaz, ya que en gene-
ral las nuevas plántulas están mayoritariamente infectadas 
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Figura 12. Transmisión asexual y sexual de hongos endófitos del género Epichloë 
en gramíneas templadas de la subfamilia Pooideae. a) Esquema de los ciclos de 
reproducción asexual, por transmisión vertical del endófito a través de la semi-
lla de la planta, y de reproducción sexual, por transmisión horizontal mediante 
la formación de estromas, la dispersión de espermacios entre estromas, su fusión 
y meiosis, y la dispersión de ascosporas entre plantas. b) Crecimiento del endó-
fito en el apoplasto de los tejidos internos de la planta (hifas teñidas con azul 
de anilina, observadas en el miscroscopio óptico, y sección transversal del tejido 
vegetal mostrando las hifas fúngicas en el apoplasto que rodea a las células ve-
getales, observadas en el miscroscopio electrónico de transmisión). c) Predomi-
nancia de la transmisión vertical vía semilla e infección de las nuevas plántulas 
germinadas. d) Formación de estromas externos en los tallos reproductores de 
la planta por parte del micelio del endófito para su reproducción sexual. Imá-
genes reproducidas y adaptadas de Johnson et al. (2013).

c)

a)

d)

b)
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por el endófito (Clay & Schardl 2002). Pero en ocasiones 
la transmisión vertical puede fallar, habiéndose observado 
distintos porcentajes de plántulas no infectadas en ray-
grasses cultivados que parecen depender del genotipo de 
la planta o del ambiente (Gagic et al. 2018). Esta fase ase-
xual vegetativa, y la transmisión vertical mediante semilla, 
es la única posible para dos tercios de las especies de Epi-
chloë que son híbridas heteroploides y asexuales, mientras 
el otro tercio, aunque son haploides y sexuales, se trans-
miten más frecuentemente por esta vía asexual y solo re-
curren a la reproducción sexual en determinadas circuns-
tancias (Clay & Schardl 2002; Schardl et al. 2013).

La reproducción sexual solo la presentan algunas es-
pecies haploides de Epichloë. Esto conlleva un ciclo de vida 
sintomático que implica la esterilización reproductiva 
(castración) de la inflorescencia del huésped y la propa-
gación del hongo mediante ascosporas meióticas (Clay & 
Schardl 2002) (figura 12a, d), comportándose en este caso 
el endófito como antagonista de su planta hospedadora. 
Las hifas del hongo endófito crecen en sincronía con el 
desarrollo del culmo de la gramínea; cuando va a comen-
zar a formarse la inflorescencia, el micelio del hongo for-
ma una estructura visible denominada estroma alrededor 
de la inflorescencia incipiente que impide su crecimiento, 
esterilizándola (Clay & Schardl 2002), un fenómeno cono-
cido como «enfermedad de estrangulamiento» (choke di-
sease) (Leuchtmann et al. 2014; Tadych et al. 2014). Los 
Epichloë son hongos heterotálicos, por lo que necesitan 
cruzarse individuos con tipos de apareamiento (mating 
types) diferentes para poder reproducirse sexualmente. 
Para ello los estromas producen esporas conidiales haploi-
des (espermacios) que se transfieren horizontalmente y 
fertilizan estromas de tipo de apareamiento opuesto entre 
plantas distintas (mating types Ia y Ib). Tras la fusión se 



106

originan células dicarióticas que dan lugar a ascos y por 
meiosis ascosporas haploides dentro de peritecios (cuer-
pos fructíferos) que recubren la superficie del estroma. 
Estas ascosporas se dispersan mediante transferencia 
horizontal e infectan por vía externa los óvulos de otras 
plantas, instalándose en ellas (Clay & Schardl 2002; Bult-
man et al. 2022). Hay especies de Epichloë que se repro-
ducen sexualmente y forman estromas en todos los cul-
mos de la planta hospedadora, como E. typhina. Otras 
especies producen estromas solo en algunos de los cul-
mos de la planta hospedadora y se reproducen sexual-
mente en ellos, mientras que en los otros permiten el 
desarrollo de las inflorescencias y se propagan vertical-
mente a través de las semillas de la planta de forma ase-
xual. Epichloë forma así un continuo, desde mutualistas 
de transmisión vertical hasta antagonistas de dispersión 
horizontal, con intermediarios que equilibran la produc-
ción de semillas y su propia reproducción sexual (Clay 
& Schardl 2002). Para su reproducción sexual, las espe-
cies sexuales de Epichloë pueden interaccionar con mos-
cas del género Botanophila. Las hembras de este insecto 
visitan los estromas para alimentarse y ovipositar. Ingie-
ren espermacios que atraviesan su intestino intactos y 
viables y pueden transportarlos a otro estroma facilitan-
do la fecundación cruzada entre distintos mating types. 
No obstante, se ha observado que la participación de 
Botanophila no es un requisito imprescindible para la fer-
tilización cruzada de especies de Epichloë sexuales (Bult-
man et al. 2022).

Aunque la transferencia horizontal en Epichloë está 
principalmente asociada a su ciclo de reproducción se-
xual, que llevan a cabo únicamente especies haploides, se 
han detectado algunos casos en los que puede llegar a 
producirse también transferencia horizontal, salto del 
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endófito de una especie hospedadora a otra distinta, me-
diante transmisión asexual en especies de Epichloë hetero-
ploides asexuales. Esto tiene lugar mediante el desarrollo 
de micelios epifílicos, en la superficie de las hojas, produc-
tores de esporas asexuales (conidiosporas) en distintas 
gramíneas hospedadoras de los géneros Agrostis, Bromus, 
Dactylis, Festuca, Hordeum, Lolium y Poa, especialmente en 
regiones de Suramérica y árticas y antárticas, donde solo 
se encuentran Epichloë heteroploides en gramíneas hospe-
dadoras autóctonas, habiéndose comprobado que esas 
conidiosporas podrían ser transportadas entre plantas 
por el agua (Tadych et al. 2007; Tadych et al. 2014). Dichas 
conidiosporas pueden alcanzar los óvulos de otras espe-
cies hospedadoras instalándose en ellos el endófito y pro-
duciéndose así la transmisión horizontal asexual, consti-
tuyendo esta la única vía de diseminación y colonización 
posible de nuevos huéspedes, y de nuevos ecosistemas, 
que tienen estos endófitos heteroploides estériles. Diver-
sos estudios han mostrado cómo especies de Epichloë 
heteroploides asexuales han saltado horizontalmente en-
tre gramíneas hospedadoras diferentes, en algunos casos 
dentro de huéspedes de distintos géneros de la misma 
tribu o incluso de tribus distintas, como Epichloë bromicola 
entre Hordeum brevisubulatum y especies poliploides de 
Elymus (Triticeae) y de Bromus (Bromeae) (Song & Nan 
2015; Du et al. 2024).

La incidencia de las especies de Epichloë en las pobla-
ciones de sus gramíneas hospedadoras y su forma de creci-
miento en cultivo, tras su aislamiento de la planta, son 
rasgos que se han utilizado para caracterizar a estos hon-
gos. Los censos para la detección confirmada del endó-
fito en las plantas se llevan a cabo fundamentalmente 
tras su caracterización genética, una vez aislados. La in-
cidencia puede medirse tanto por el número de especies 
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hospedadoras que son infectadas por Epichloë en una co-
munidad pascícola de una zona determinada, como por 
el porcentaje de presencia de una especie de Epichloë en-
tre individuos de poblaciones de una gramínea hospeda-
dora concreta. Así, por ejemplo, se ha observado que, a 
nivel de ecosistema, doce especies distintas de gramíneas 
de dehesas del noroeste de España estaban infectadas por 
endófitos de Epichloë, siendo las especies más infectadas 
Festuca rubra, F. arundinacea, Lolium perenne y Dactylis glo-
merata, con incidencias >40 % en sus poblaciones (Za-
balgogeazcoa et al. 2003). Por otro lado, se ha compro-
bado que la incidencia de algunas especies de Epichloë 
varía según la especie fúngica y según la gramínea hos-
pedadora. Se han detectado desde simbiosis totalmente 
ubicuas, en las que el endófito Epichloë sylvatica infecta 
al 100 % de las plantas de las poblaciones de su gramí-
nea hospedadora específica Brachypodium sylvaticum, lo 
que posiblemente proporcione ventajas adaptativas al 
holobionte (Leuchtmann & Schardl 2022), hasta por-
centajes de infecciones variables, como los relativamen-
te altos de Epichloë festucae en la gramínea hospedadora 
Festuca rothmaleri (77-90 %) (Sotomayor-Alge et al. 2025) 
a los muy bajos de la misma especie endófita en la gra-
mínea hospedadora Festuca vivipara (15 %) (Gundel et 
al. 2014), probablemente debido a diferentes condicio-
nes ambientales. 

El aislamiento del hongo endófito de la planta viva se 
lleva a cabo mediante su extracción a partir de fragmen-
tos del tallo de la inflorescencia o de la semilla desinfec-
tados superficialmente y colocados en placas de Petri con 
medio de cultivo apropiado para el hongo, hasta lograr 
que las hifas del hongo salgan del tejido vegetal para 
poder ser transplantadas a nuevas placas y formen colo-
nias cultivadas (figura 13a). Los tiempos de crecimiento 
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y aislamiento del hongo de su huésped, así como del cre-
cimiento de sus colonias una vez en cultivo, varían de 
unas especies de Epichloë a otras o entre distintas cepas 
de la misma especie. Así, por ejemplo, hemos observado 
que aislados de cepas de Epichloë festucae obtenidos de 
plantas de Festuca nigrescens y F. lambinonii muestran un 
morfotipo con crecimiento rápido, formando colonias 
de color blanco y textura algodonosa y producción de 
conidiosporas, mientras que aislados de la misma especie 
endófita obtenidos de Festuca trichophylla muestran un 
morfotipo de crecimiento más lento (Sotomayor-Alge et 
al. 2026). El micelio de estos cultivos se utiliza para ana-
lizar otras características morfológicas, bioquímicas y 
genéticas o genómicas e identificar las especies fúngicas 
(figura 13a), y puede crio-preservarse mediante ultracon-
gelación para llevar a cabo futuros estudios. También se 
puede cultivar micelio de especies sexuales de Epichloë, 
bien a partir de ascosporas o bien de tejidos de estroma. 
Estos cultivos se depositan en las micotecas (herbarios 
fúngicos) y constituyen los especímenes de esas espe-
cies o cepas. Se emplean para designar holotipos cuan-
do se describen nuevas especies fúngicas sobre esos ma-
teriales (Leuchtmann & Schardl 2022). Algunas especies 
o cepas de Epichloë no han podido ser aisladas de sus 
holobiontes, por lo que su caracterización está basada 
únicamente en sus datos genéticos, cuando han podido 
ser analizados, como en el caso de Epichloë occultans, que 
infecta a especies de Lolium y que ha mostrado ser una 
especie heteroploide (Moon et al. 2002; Moon et al. 
2004). La imposibilidad de aislar estas especies y anali-
zar sus características fenotípicas dificulta tanto su ca-
racterización taxonómica como su reconocimiento como 
nuevas especies.
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Figura 13. Aislamiento y cultivo de Epichloë, caracterizacion taxonómica y quimio-
típica y defensas contra la herbivoría. a) Aislamiento del endófito de tallos repro-
ductores de la gramínea hospedadora, crecimiento de la colonia fúngica, mor-
fología y tamaño de conidióforos y de conidiosporas, observadas al microscopio 
óptico. b) Principales compuestos alcaloides producidos por los endófitos en sus 
plantas hospedadoras; alcaloides muy tóxicos como ergovalina y lolitrem B 
causan toxicosis al ganado y a los grandes herbívoros, y otros alcaloides menos 
tóxicos como peramina y lolina tienen acción bioinsecticida. Imágenes repro-
ducidas y adaptadas de Sotomayor-Alge et al. (2025) y Johnson et al. (2013). 

a)

b) alcaloides tóxicos alcaloides insecticidas
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El estudio sistemático de las especies de Epichloë se lleva 
a cabo mediante análisis morfológicos, citogenéticos, ge-
néticos y filogenéticos, y bioquímicos. Los datos aportados 
por estos análisis, junto con los de identidad de la(s) 
especie(s) hospedadora(s) y su tasa de incidencia o infec-
ción, se emplean para caracterizar e identificar a las espe-
cies o cepas. El estudio morfológico consiste en examinar 
el crecimiento de las colonias y medir su diámetro en las 
primeras semanas, anotando también el color y el aspecto 
de las mismas (figura 13a). Se analizan morfométricamen-
te las estructuras reproductivas del endófito según su 
morfología y tamaño, tanto las asexuales (conidioforos y 
conidiosporas), como las sexuales (ascos y ascosporas), 
cuando posee estas últimas. Estos datos se utilizan para la 
caracterización fenotípica de los aislados o cepas. Se pue-
den observar diferencias tanto en la forma como en el 
tamaño de las conidiosporas de distintas especies de Epi-
chloë que constituyen un carácter taxonómico diagnóstico. 
Los estudios citogenéticos de estos endófitos han sido 
escasos, debido a la dificultad de contar los cromosomas 
de Epichloë, de muy pequeño tamaño, y cuyo número cro-
mosómico básico es x=7. Recientemente hemos incorpo-
rado el análisis del tamaño genómico nuclear, mediante 
citometría de flujo, al estudio citogenético de Epichloë, 
detectando correspondencias entre los tamaños genómi-
cos y los niveles de ploidía del hongo, que oscilan entre los 
muy pequeños de especies haploides (E. festucae) y los ma-
yores de especies triheteroploides (E. coenophiala) (Soto-
mayor-Alge et al. 2026). 

Los estudios genéticos han ido incrementándose en 
los últimos años, desde el empleo de marcadores molecu-
lares, como los microsatélites nucleares, a la secuenciación 
de genes. Dentro de estos últimos, cinco loci barcoding nu-
cleares han sido ampliamente analizados en Epichloë (actG, 
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CalM, ITS, tefA, tubB) y con sus secuencias se han recons-
truido las filogenias. El emplazamiento de las muestras en 
estudio en el árbol filogenético de Epichloë y su proximi-
dad a linajes conocidos constituye en muchos casos una 
de las mayores evidencias para su identificación, y a su vez 
permite descubrir linajes intraespecíficos fúngicos dentro 
de algunas de ellos. Nuestros análisis filogenéticos de 
cepas de Epichloë festucae, procedentes de distintas especies 
hospedadoras de Festuca, han permitido identificar clados 
del endófito especie-específicos (F. rothmaleri) o linaje-
específicos (Festuca sect. Festuca, Festuca gr. rubra) con res-
pecto a los linajes de sus hospedadores, lo que apoya la 
posible coevolucion gramínea-endófito y la potencial exis-
tencia de taxones infraespecíficos o especies crípticas 
divergentes dentro de E. festucae (Sotomayor-Alge et al. 
2025; Sotomayor-Alge et al. 2026). 

Los estudios bioquímicos o quimiotípicos de Epichloë 
han identificado cuatro familias principales de alcaloi-
des (alcaloides ergot [como ergovalina], pirrolopirazinas 
[como peramina], 1-aminopirrolizidinas [como lolina], 
e indol-diterpenos [como lolitrems]), que son produci-
dos por el endófito in planta (Schardl et al. 2013) (figura 
13b). Los análisis se llevan a cabo mediante espectrome-
tría de masas en plantas infectadas con Epichloë (E+) y sin 
infectar (E–), para corroborar los resultados, y pueden 
ser de tipo cualitativo o cuantitativo. La ergovalina y los 
indol-diterpenos son conocidos por su potente toxicidad 
para los herbívoros vertebrados, mientras que la perami-
na y las lolinas actúan como bioinsecticidas o disuasorios 
de la herbivoría, y algunos indol-diterpenos no tremor-
génicos (terpendol E) están asociados con actividad an-
tiinsectos y toxicidad reducida para los vertebrados 
(Saikkonen et al. 2013) (figura 13b). Nuestros análisis de 
detección de genes de rutas biosintéticas de las cuatro 
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familias de alcaloides y de detección química de sus me-
tabolitos finales en holobiontes de Epichloë y diversas es-
pecies hospedadoras de Festuca mostraron solo una con-
cordancia parcial entre los alcaloides producidos y la 
presencia de genes biosintéticos. Estos datos sugieren 
que los resultados funcionales están influenciados por 
factores reguladores y ambientales además del contenido 
genético. Los perfiles quimiotípicos diferenciaron clara-
mente a E. festucae (ergovalina – /+, peramina +, lolina –, 
indol-terpenos +) de E. coenophiala (ergovalina +, pera-
mina –, lolina +, indol-terpenos –) y revelaron una varia-
bilidad funcional sustancial entre las cepas de E. festucae, 
lo que sugiere que la identidad del huésped y las condi-
ciones ambientales influyen en la diversidad quimiotípica 
del endófito (Sotomayor-Alge et al. 2026).

Diversos estudios han demostrado que Epichloë protege 
también a sus gramíneas hospedadoras ante diversos es-
treses abióticos, como la sequía, la salinidad, las bajas con-
centraciones de nutrientes, el frío o las inundaciones (Lee 
et al. 2021). Experimentos en festuca alta (F. arundinacea) 
bajo condiciones de sequía detectaron concentraciones 
mayores de metabolitos reguladores osmóticos de la plan-
ta (glucosa, fructosa, trehalosa, prolina, ácido glutámico) 
inducidos por el endófito y alcaloides del hongo (manitol, 
lolina) que podrían actuar también como defensa ante el 
estrés en holobiontes E+ siendo menores en plantas E– 
(Nagabhyru et al. 2013). Al igual que con el estrés por 
sequía, los solutos osmoprotectores que inducen los endó-
fitos también desempeñan una función protectora en el 
estrés salino en los holobiontes. Otros experimentos en 
plantas de Hordeum brevisubulatum E+ comprobaron que 
el endófito facilitó la absorción de nutrientes y el creci-
miento de la planta, ajustando el equilibrio iónico para 
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contrarrestar el estrés por Na+, en contraposición a lo ob-
servado en plantas E– (Song et al. 2015). Factores como la 
temperatura, la estación del año, la humedad, el clima o 
los nutrientes del suelo, influyen en los endófitos y cam-
bian su frecuencia en sus hospedadores. En general, di-
versos análisis fisiológicos demuestran que en condiciones 
ambientales adversas las plantas E+ sobreviven mejor que 
las plantas E– (Lee et al. 2021).

A partir de los datos de cepas de Epichloë, cultivadas y 
estudiadas mediante diversas aproximaciones, se han des-
crito 43 especies de Epichloë, de las cuales 15 son forma-
doras de estromas y en su mayoría sexuales, y 28 son ase-
xuales (Leuchtmann & Schardl 2022; Thünen et al. 
2022), pero se cree que el número real podría ser mucho 
mayor. La reproducción sexual se limita en gran medida 
a especies haploides no híbridas, mientras que la trans-
misión asexual predomina en taxones haploides e híbri-
dos heteroploides, con algunas excepciones (Moon et al. 
2004; Tadych et al. 2014). La mayoría de las especies se-
xuales de Epichloë se identificaron originalmente como 
poblaciones interfértiles. Entre las especies asexuales, la 
mayoría son híbridos interespecíficos heteroploides que 
presumiblemente resultaron de hibridaciones entre dos 
o más especies sexuales ancestrales (Leuchtmann & 
Schardl 2022). Aunque se desconoce cómo y dónde ocu-
rre la hibridación entre distintas especies de Epichloë, se 
ha propuesto, como posible mecanismo, la reproducción 
parasexual, mediante la fusión vegetativa somática (anas-
tomosis) de hifas fúngicas de distintas especies de Epichloë 
(Tadych et al. 2014).

Debido a su pequeño tamaño nuclear, los borradores 
genómicos de 21 especies de Epichloë y de 11 especies 
cercanas de Clavicipitaceae han sido secuenciados y depo-
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sitados en NCBI, aunque solo dos genomas de referencia 
completos están disponibles (E. festucae, E. typhina). Los 
análisis filogenómicos de Epichloë empleando 2828 genes 
ortólogos permitieron reconstruir la primera filogenia 
robusta para los genomas haploides del género e identifi-
car a los linajes más ancestrales y a los dos grandes grupos 
más recientemente evolucionados (clados de E. typhina y 
E. festucae, y sus respectivas especies próximas) (Thünen 
et al. 2022). Análisis de genómica comparada entre geno-
mas completos de E. typhina y E. clarkii han puesto de ma-
nifiesto la existencia de una organización genómica bipar-
tita en ambos casos, con bloques de regiones enriquecidas 
en GT y otras en AT, correspondiendo las primeras a ge-
nes sinténicos y las segundas a zonas repetitivas acumula-
doras de mutaciones, siendo estas últimas las causantes de 
la gran diferencia en el tamaño genómico entre ambas 
especies (Treindl et al. 2021). 

Otros estudios han indicado que los hospedadores 
híbridos o poliploides pueden influir en la diversidad de 
sus endófitos y facilitar eventos de hibridación. Ciertas 
interpretaciones filogenéticas han sugerido que los orí-
genes híbridos de algunos endófitos heteroploides (como 
E. coenophiala, triheteroploide) pudieron ser paralelos a 
la naturaleza híbrida alopoliploide de su gramínea hos-
pedadora (F. arundinacea, alohexaploide) (Moon et al. 
2004), lo que implicaría que la hibridación de las espe-
cies progenitoras del hospedador y la posterior fusión 
somática de sus cepas endófitas haploides podría haber 
impulsado la formación de endófitos multigenómicos. 
Por el contrario, también se han descrito endófitos híbri-
dos heteroploides en hospedadores diploides, como E. 
hybrida en Lolium perenne (Moon et al. 2004), y endófitos 
haploides en hospedadores poliploides, como E. festucae 
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en individuos tetraploides, hexaploides y octoploides de 
Festuca rothmaleri (Sotomayor-Alge et al. 2025), lo que re-
vela que la complejidad o simplicidad genómica del socio 
fúngico puede ser independiente del nivel de ploidía de 
su hospedador. Las interacciones Pooideae-Epichloë ofre-
cen un marco ideal para estudiar cómo se tolera o man-
tiene la simetría frente a la asimetría en el contenido 
genómico, la ploidía y la genómica funcional entre hués-
ped-endófito, y el alcance de sus consecuencias ecológi-
cas y evolutivas.

Los genomas combinados del huésped y del simbion-
te, el hologenoma, influyen conjuntamente en la interac-
ción con el entorno y en la trayectoria evolutiva del ho-
lobionte frente a la selección y la deriva génica. Estos 
genomas pueden transmitirse, dispersarse y diversificar-
se juntos, pero también pueden desconectarse debido a 
cambios de huésped, a la hibridación y a la poliploidiza-
ción (Hoberg & Brooks 2008). En los procesos de coevo-
lución y codiversificación subyacen trayectorias evoluti-
vas de genomas a menudo complejas y reticuladas. Así, 
la presencia y distribución del simbionte y el huésped se 
influyen mutuamente, pero la diversificación, los meca-
nismos de especiación y la biogeografía de los organis-
mos simbióticos pueden diferir y cada componente del 
holobionte puede haber adquirido transferencias genó-
micas independientes.

Los análisis genómicos y filogenómicos comparados 
de las Pooideae y sus simbiontes del género Epichloë pro-
porcionan un excelente modelo para rastrear la coevolu-
ción a través de la diversificación dentro de un marco 
hologenómico (Catalán et al. 2025). En general subyace 
el planteamiento de que la transmisión vertical predomi-
nante de estos endófitos favorecería un escenario de co-
evolución, aunque la transmisión horizontal, tanto sexual 
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como asexual, de los endófitos, al igual que la historia 
reticulada de sus gramíneas hospedadoras, podrían 
modificarla. En distintos estudios hemos analizado las 
posibles tendencias coevolutivas de las gramíneas pooi-
deas y sus endófitos fúngicos a niveles micro- y macro-
evolutivos, empleando datos de asociaciones hospedador-
parásito y análisis estadísticos de coevolución. A nivel 
microevolutivo poblacional, nuestros resultados apoya-
ron una congruencia filogenética general entre hospe-
dadores de Brachypodium sylvaticum y su endófito ubicuo 
Epichloë sylvatica, aunque la mayoría de las interacciones 
individuales significativas correspondieron a poblacio-
nes europeas de la gramínea con sus cepas endófitas. 
Este patrón sugiere una asociación a largo plazo, en la 
que la coevolución se vio probablemente reforzada por 
la transmisión preferentemente vertical del hongo y el 
sistema reproductivo autógamo del huésped (Decena et 
al. 2026). A nivel macroevolutivo, el análisis detallado de 
~200 especies de Loliinae confirmó que al menos el 15 % 
de ellas interactúan con endófitos de Epichloë. Nuestros 
análisis revelaron una coevolución significativa global 
para Loliinae y sus simbiontes, y a escala individual para 
dos linajes, Festuca sect. Festuca (festucas del grupo F. ovi-
na) de hojas estrechas con cepas de E. festucae y Schedo-
norus-Lolium (festucas alta y de prado y raygrasses) de 
hojas anchas con cepas de E. typhina, E. hybrida, E. occul-
tans, E. siegelii y E. uncinata (figura 14). Estos dos linajes 
de Loliinae muestran altas tasas de hibridación entre 
especies del mismo grupo pero bajas tasas con especies 
de otros grupos, apoyando la hipótesis del impacto que 
la naturaleza hibridógena restringida de las plantas hos-
pedadoras han podido tener en las tendencias coevolu-
tivas específicas de cada linaje con sus respectivos endó-
fitos (Catalán et al. 2025). 
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Figura 14. Coevolución gramínea-endófito. Análisis coevolutivo entre linajes 
de gramíneas hospedadoras de la subtribu Loliinae y linajes de sus hongos 
endófitos del género Epichloë mediante pruebas estadísticas basadas en asocia-
ciones huésped-parásito. Asociaciones individuales significativas (líneas conec-
toras verdes) entre especies de Loliinae de hojas estrechas de Festuca sect. Festu-
cae con endófitos de Epichloë festucae y taxones próximos, en la parte superior 
de las filogenias, y entre especies de Loliinae de hojas anchas de Festuca subgen. 
Schedonorus y Lolium con endófitos de Epichloë typhina y taxones próximos, en la 
parte inferior de las filogenias. Las líneas grises discontinuas corresponden a 
asociaciones no significativas. Imagen reproducida de Catalán et al. (2025) y 
de Sotomayor-Alge & Catalán (datos inéditos).
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Los importantes avances alcanzados en los distintos 
campos de investigación de las interacciones entre las gra-
míneas pooideas y sus hongos endófitos del género Epi-
chloë, y los previsibles descubrimientos que se puedan al-
canzar en un futuro, están consolidando una visión 
integradora de estos holobiontes, tanto biológica como 
ecológica y evolutiva. Si bien el concepto de holobionte 
como una unidad biológica de supervivencia evolutiva so-
bre la que opera la selección tiene sólidos fundamentos, 
las posibilidades de desconexión que presentan tanto la 
gramínea hospedadora como el endófito apoyan igual-
mente su interpretación como una comunidad de indivi-
duos relativamente independientes (Suárez 2018). 
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CONCLUSIONES

Tal como refleja este itinerario por algunos de los cam-
pos más estudiados de la Botánica, los logros científicos 
habidos en todos ellos han sido preeminentes en las últimas 
décadas. Las perspectivas indican que continuarán incre-
mentándose en el próximo futuro, tanto por la abundante 
diversidad oculta de especies desconocidas de plantas y 
hongos que quedan por descubrir, como por los esperables 
nuevos progresos tecnológicos y analíticos que permitan su 
investigación, cada vez más profunda y afinada. 

La convergencia entre el avance en las tecnologías de 
secuenciación genómica y otras metodologías (transcrip-
tómica, proteómica, metabolómica, fenómica) en el estu-
dio de las plantas, el desarrollo de herramientas bioinfor-
máticas, y el uso estratégico de plantas modelo han 
aumentado exponencialmente los recursos ómicos dispo-
nibles de los vegetales y el conocimiento sobre su regula-
ción funcional. Estos adelantos están impulsando una 
transición decisiva hacia enfoques más integradores, don-
de los pangenomas permiten capturar la complejidad ge-
nética que antes permanecía sin prospectar al utilizar un 
único genoma de referencia de una especie. Esto ha trans-
formado nuestra capacidad para describir, comparar y 
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explotar la variación genómica, abriendo nuevas oportu-
nidades para comprender la diversidad biológica de las 
plantas y acelerar su aplicación en investigaciones de bio-
logía funcional y en mejora vegetal. 

Estos avances tecnológicos se están expandiendo no 
solo a plantas modelo y a cultivos, sino también a plantas 
no modelo, lo que está generando unas amplísimas bases 
de datos de «floras genómicas» en diversas regiones del 
mundo, como la iniciada en los Pirineos, o de «linajes 
genómicos» para ciertos grupos taxonómicos, cuyos estu-
dios evolutivos y ecológicos aportarán nuevos conocimien-
tos sobre sus orígenes, sus caracteres fenotípicos, sus adap-
taciones ambientales o sus interrelaciones tróficas. Otros 
progresos, como los de la evolución del cariotipo, postu-
lan escenarios alternativos que podrían suponer cambios 
de paradigma a hipótesis comúnmente aceptadas, como 
los intricados escenarios de la disploidía descendente en-
tre poliploides y la recurrencia de la poliploidización. 

Paralelamente, se ha dado también un adelanto consi-
derable en el desarrollo de métodos analíticos, estadísticos 
y bioinformáticos, aplicados al estudio de los nuevos datos 
de plantas, y de programas de modelización. La inferencia 
filogenética y las disciplinas basadas en ella, así como los 
análisis de redes (evolutivas, de coexpresión génica, o de 
relación planta-animal o planta-endófito), al igual que la 
modelización de nicho, basadas en algoritmos matemáti-
cos y simulaciones e incorporando otros de aprendizaje 
automático, continúan implementándose en la búsqueda 
de escenarios óptimos para cada caso de estudio. 

Esta visión integradora de la Botánica debe confluir 
también en la sistemática y en los sistemas de clasificación. 
Resulta, sin embargo, sorprendente que, pese a que los 
nuevos descubrimientos biológicos, ecológicos y genómicos 
de las plantas, y de sus métodos analíticos, habidos en las 



123

últimas décadas han proporcionado datos y herramientas 
valiosísimos para una mejor comprensión de la filogenia 
y la sistemática vegetal y sus disciplinas satélites, han sur-
gido también controversias en la clasificación de las plan-
tas. Estas contradicciones son fundamentalmente episte-
mológicas y se deben a distintas interpretaciones de la 
definición de los límites de los rangos jerárquicos de las 
plantas, lo que afecta a nuestro sistema de clasificación 
vegetal. Resolver las disparidades clasificatorias de gru-
pos monofiléticos vs. parafiléticos y grupos fenéticos es 
uno de los desafíos a los que nos enfrentamos los botáni-
cos, que posiblemente puedan clarificarse cuando se 
conozcan mejor los resultados de las complejas rutas de 
regulación que afectan al fenotipo de las plantas. Solven-
tar estas discrepancias, en la era de los avances ómicos, 
resulta fundamental para garantizar la estabilidad no-
menclatural de especies, géneros, familias y otros rangos 
taxonómicos, no solo para la Botánica y sus especialida-
des, sino para otras ciencias aplicadas relacionadas con 
ella, como la Agricultura, la Jardinería, la Farmacia y la 
Medicina. Proponemos por ello una visión integradora 
de la Botánica moderna que abarque el vínculo entre la 
taxonomía alfa y la omega.
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