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Las plantas parecían producir incansablemente nuevas formas y colores. Cada vez se abrían 

más capullos de flores, cada vez centelleaban más cuajadas umbelas. Y todo aquel desarrollo se 

producía en medio de un silencio absoluto.  

Al cabo de un rato, muchas plantas habían alcanzado ya la altura de girasoles, y algunas 

eran incluso tan grandes como árboles frutales. Había plumeros o pinceles de hojas largas de un verde 

esmeralda, o flores como colas de pavo real, llenas de ojos con los colores del arco iris. Otras plantas 

parecían pagodas de sombrillas de seda violeta, superpuestas y desplegadas. Algunos troncos gruesos se 

retorcían como trenzas. Como eran transparentes, parecían de cristal rosa iluminado por dentro. Y 

había ramilletes de flores como grandes racimos de farolillos azules y amarillos. En muchos sitios 

colgaban millares y millares de florecitas estrelladas, en cataratas brillantes como la plata, o cortinas de 

oro viejo hechas de lirios de los valles con largos estambres en forma de borla. Y aquellas plantas 

nocturnas luminosas crecían cada vez más exuberantes y espesas, entrelazándose poco a poco para 

formar un magnífico tejido de suave luz. 

–¡Tienes que darle un nombre! –susurró la Hija de la Luna. 

Bastián asintió. 

–Perelín, la Selva Nocturna –dijo. 

 

Michael Ende 
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1. ANTECEDENTES 

La subfamilia Salicornioideae Kostel. (Amaranthaceae Juss.) está formada por 

plantas halófilas, obligadas a vivir en hábitats salinos a lo largo de las costas y saladares 

interiores de todos los continentes, con la excepción de la Antártida (WAYSEL, 1972; 

WILSON, 1980; DAVY et al., 2001; SHEPHERD et al., 2005b; KADEREIT et al., 2006, 2007; 

ALONSO & CRESPO, 2008). Esta subfamilia compuesta por 11 géneros (KADEREIT et 

al., 2006), se caracteriza por presentar adaptaciones morfológicas y fisiológicas, lo que 

les facilita la tolerancia a desarrollarse en estos hábitats extremos (WAYSEL, 1972; 

SHORT & COLMER, 1999). Sin embargo, tales adaptaciones suponen una 

homogenización de la morfología, lo que conlleva notables dificultades taxonómicas, 

puesto que la disponibilidad de caracteres diagnósticos es limitada, haciendo muy difícil 

incluso la circunscripción genérica (SHEPHERD & WILSON, 2007). Sarcocornia A.J. Scott 

es uno de los géneros que componen la subfamilia y del que se reconocen entre 20 y 24 

especies (STEFFEN et al., 2010). SCOTT (1977) describió este género para agrupar 

pequeños arbustos erectos o postrados, en ocasiones enraizantes en los nudos, con 

flores insertas al mismo nivel, semillas sin perisperma y con pericarpo membranoso, y la 

testa de las semillas cubierta con papilas o pelos. De esta manera, lo separaba de las 

especies anuales del género Salicornia L. (LINNEO, 1753) y lo diferenciaba de otro 

género afín, Arthrocnemum Moq (MOQUIN-TANDON, 1840), atendiendo a la presencia de 

perisperma en las semillas glabras y brillantes de éste último. 

A pesar de esta reorganización genérica, la taxonomía de este grupo ha sido muy 

complicada, debido tanto a su elevada variabilidad fenotípica, como a las múltiples 

denominaciones taxonómicas que ha recibido a lo largo de la historia. Muchas de las 

especies reubicadas en Sarcocornia por SCOTT (1977), fueron descritas inicialmente en el 

seno de los géneros Salicornia (LINNEO, 1753) y Arthrocnemum (MOQUIN-TANDON, 

1840). Por tanto, no es de extrañar, que atendiendo a la fuente bibliográfica consultada, 

encontremos en el género Salicornia (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; 

MEIKLE, 1985; FREITAG, 2000; COSTE, 2007) y Arthrocnemum (AELLEN et al., 1967; 

LAUSI, 1982; BOLÒS & VIGO, 1990; BALL, 1993) muchas de las especies consideradas 

hoy en día en el género Sarcocornia (SCOTT, 1977; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; 

JEANMONOD & GAMISANS, 2007). Sin embargo, la separación realizada por SCOTT 



Relaciones filogenéticas del género Sarcocornia A.J. Scott (Amaranthaceae) 

4 

 

(1977) de los géneros Salicornia y Sarcocornia no ha sido siempre aceptada por algunos 

autores (LAUSI, 1982; MEIKLE, 1985; BALL, 1993; LÓPEZ GONZÁLEZ, 1997; GIUSTI, 

1997; JUDD & FERGUSON, 1999; FREITAG, 1989, 2000). Para éstos, los caracteres 

morfológicos comúnmente utilizados para separar ambos géneros –el hábito perenne 

del género Sarcocornia frente al anual de Salicornia, o la disposición de las flores, en un 

nivel (Sarcocornia) o en dos niveles (Salicornia)–, no tienen entidad suficiente como para 

diferenciar los dos géneros. Estudios recientes basados en herramientas moleculares, 

han puesto de manifiesto la monofilia del agregado formado por los géneros Salicornia y 

Sarcocornia, frente a otros géneros afines como Arthrocnemum o Microcnemum Ung.-Sternb. 

(SCHÜTZE et al., 2003; SHEPHERD et al., 2004, 2005a; KADEREIT et al., 2006, 2007). Sin 

embargo, en estos trabajos, no queda claro si Sarcocornia y Salicornia han de tratarse 

como géneros diferentes, puesto que la posición filogenética de Sarcocornia es parafilética 

respecto a Salicornia, que sí resulta ser un grupo monofilético. Además, cabe indicar que 

la posición filogenética de este último género varía atendiendo a las regiones analizadas 

(SHEPHERD et al., 2004, 2005a; KADEREIT et al., 2006, 2007). 

La distribución del género Sarcocornia abarca las costas europeas con límite más 

septentrional en Escocia, llegando por el Mediterráneo hasta Turquía (GREUTER et al., 

1984). En el continente americano, este género se distribuye prácticamente en todas las 

costas oceánicas, además de zonas altoandinas y del interior de Estados Unidos (BALL, 

2003; ALONSO & CRESPO, 2008). En África, se distribuye por los países ribereños del 

Mediterráneo (MOLERO & MONTSERRAT, 2006), y en el sur de Sudáfrica, Namibia y 

Mozambique (STEFFEN et al., 2009, 2010). Por último, también aparecen representantes 

de este género en algunas islas de Oceanía (Australia, Nueva Zelanda y Tasmania) 

(SHEPHERD et al., 2005a; DURETO & MORRIS, 2011). De toda esta amplia distribución, 

las especies americanas constituyen un grupo que ha estado sujeto a una nomenclatura 

muy cambiante (ALONSO & CRESPO, 2008), llegándose a proponer hasta 18 táxones 

diferentes. Además, la proposición del género Sarcocornia (SCOTT, 1977) no ayudó a 

esclarecer la identidad de estas plantas en el continente americano, ya que este autor 

sinonimizó la mayor parte de las especies americanas a los dos táxones descritos en 

Europa: Sarcocornia fruticosa (L.) A.J. Scott y S. perennis (Mill.) A.J. Scott. Recientemente, 

ALONSO & CRESPO (2008) reconocieron únicamente cinco especies de Sarcocornia en 
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Sudamérica, entre las cuales no se encuentra presente ninguna de las especies de 

distribución europeo-norteafricana, tal y como había dicho SCOTT (1977). A pesar de 

esto, actualmente, si se consultan diferentes obras, todavía se pueden encontrar citas de 

los táxones S. fruticosa y S. perennis formando parte de la flora del continente americano 

(e.g. MOSTACERO et al., 2002; BALL, 2003; HOKCHE et al., 2008). 

En el continente europeo y en el Norte de África se aceptan tres especies del 

género: S. fruticosa, S. perennis y S. hispanica Fuente et al., de las cuales se han descrito 

numerosas subespecies y variantes que en la mayoría de los casos han resultado ser 

cambios en la morfología por causas fundamentalmente ecológicas (LÓPEZ 

GONZÁLEZ, 1997). Además, a esta complejidad taxonómica hay que sumarle la 

mención de fenómenos hibridativos por algunos autores (CASTROVIEJO & LAGO, 1992; 

FIGUEROA et al., 2003; SHEPHERD & YAN, 2003) y la aparición de plantas poliploides 

(CASTROVIEJO & COELLO, 1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; SHEPHERD & YAN, 

2003). Toda esta maraña de información hace que en muchas ocasiones sea 

prácticamente imposible diferenciar entre los distintos táxones descritos, sobre todo 

dentro de la península ibérica, donde se encuentran todos ellos e incluso llegan a 

convivir. Por una parte, la presencia de las subespecies S. perennis subsp. perennis y S. 

perennis subsp. alpini (Lag.) Castrov. con caracteres morfológicos poco estables para 

diferenciarlas y con un área de distribución, que en el caso de S. perennis subsp. alpini no 

está bien definida, crean muchos problemas a la hora de distinguirlas in situ (LÓPEZ 

GONZÁLEZ et al., 1997). Y, por otra parte, la reciente descripción de S. hispanica 

(FUENTE et al., 2011), con un área de distribución plenamente coincidente con la de S. 

fruticosa (ÁLVAREZ ROGEL, 1997; ALONSO & DE LA TORRE, 2002; SALAZAR et al., 2002; 

LENDÍNEZ et al., 2011; GUILLÓ et al., 2012b) complica todavía más la diferenciación 

taxonómica, en este caso, para las poblaciones del sureste peninsular.  

A todo lo comentado, hay que sumarle la fragilidad de los hábitats en los que se 

desarrolla el género Sarcocornia (ALONSO, 2000). Los táxones de Sarcocornia crecen en 

suelos salinos, normalmente cerca de la costa y en saladares de regiones áridas y 

semiáridas de todo el mundo (CASTROVIEJO, 1990; SHEPHERD et al., 2005a; DAVY et al., 

2006; ALONSO & CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2010); hábitats éstos muy fragmentados 

y seriamente amenazados por actividades antrópicas (HERNÁNDEZ-GIL & 
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ROBLEDANO, 1997; BROMBERG-GEDAN et al., 2009; PALOP-ESTEBAN et al., 2011). 

Estos ecosistemas, debido a la reducida superficie que presentan a nivel mundial, tienen 

un gran valor por su escasez y singularidad (HUESO & CARRASCO, 2009). Asimismo, 

desde un punto de vista botánico, la flora y vegetación de estos medios es muy especial 

y de gran interés, debido a la capacidad que presentan para desarrollarse en un suelo 

con características tan particulares y restrictivas (GONZÁLEZ-BERNÁLDEZ, 1990; 

CONESA & JIMÉNEZ-CÁRCELES, 2007). 

2. JUSTIFICACIÓN Y OBJETIVOS GENERALES 

Atendiendo a todo lo comentado anteriormente, este trabajo se ha centrado en 

el estudio del género Sarcocornia, enmarcándolo dentro del clado Salicornia/Sarcocornia, 

que ha sido igualmente analizado desde el punto de visto morfológico y filogenético. 

En este estudio, se ha hecho un mayor hincapié en las relaciones filogenéticas entre las 

especies americanas, europeas y norteafricanas de Sarcocornia y se ha ido acotando el 

área de estudio hasta llegar al análisis morfológico y molecular de las especies europeas 

y norteafricanas. Así como también, se ha analizado su diversidad genética poblacional, 

estructuración genética y filogeográfica de las especies S. fruticosa y S. perennis en la 

cuenca mediterránea y costa atlántica.  

Por tanto, y de acuerdo con los antecedentes expuestos, los objetivos generales 

planteados en esta Tesis Doctoral son los siguientes: 

1. Clarificar la posición filogenética de los géneros Salicornia y Sarcocornia en el 

seno de la subfamilia Salicornioideae (Capítulo 1). 

2. Analizar las relaciones filogenéticas de los táxones del género Sarcocornia en 

América, Europa y Norte de África (Capítulo 2). 

3. Realizar un estudio morfológico detallado del género Sarcocornia en la cuenca 

mediterránea y costa atlántica (Capítulo 3).  

4. Evaluar la variabilidad genética y la estructura genética espacial de las 

poblaciones de S. fruticosa y S. perennis en su distribución por la cuenca 

mediterránea y costa atlántica (Capítulo 4). 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las plantas que forman parte de la familia Amaranthaceae, subfamilia 

Salicornioideae se caracterizan por presentar hojas muy reducidas y suculentas, o tallos 

articulados con inflorescencias espiciformes que presentan flores sésiles en el interior de 

artejos fértiles suculentos, y están adaptadas a suelos salinos (KÜHN et al., 1993). En la 

actualidad, dentro de esta subfamilia se acepta una sola tribu, denominada Salicornieae, 

compuesta por 11 géneros (KADEREIT et al., 2006), que están adaptados a crecer en 

áreas extremadamente salinas (SHORT & COLMER, 1999; ENGLISH, 2004) e incluso, 

constituyen comunidades vegetales monoespecíficas en los saladares donde crecen 

(BRAUN-BLANQUET, 1928, 1933; EIG, 1946; OBERDOFER, 1952; BOLÒS & MOLINER, 

1958; TADROS, 1958; WOLF, 1968; BOLÒS et al., 1970; BRULLO & FURNARI, 1976; 

RIVAS-MARTÍNEZ et al., 1980, 1992; COSTA & BOIRA, 1981; FERNÁNDEZ & SANTOS, 

1983; GÉHU et al., 1984a,b; LLORENS, 1986; GÉHU & BIONDI, 1994; ALONSO & DE LA 

TORRE, 2002; KALIGARIC & SKORNIK, 2006). El modo de vida de estas plantas y la 

adaptación a su hábitat han producido una convergencia morfológica del cormo entre 

todos los géneros de esta subfamilia: Allenrolfea Kuntze y Heterostachys Ung-Sternb. en 

América; Tecticornia Hook.f. en Australia, Nueva Guinea, Malasia, Pakistán, y en las 

costas este y oeste de África; Halopeplis Bunge ex Ung.-Sternb. en la cuenca 

mediterránea, Asia central y Sudáfrica; Kalidium Moq. y Halostachys C.A. Mey. en el 

sureste de Europa y en el centro y sureste de Asia; Microcnemum en España, Turquía, 

Armenia y noroeste de Irán; Halocnemum M. Bieb. en la cuenca mediterránea y en el 

oeste y suroeste de Asia; Arthrocnemum en la cuenca mediterránea, Norteamérica y 

suroeste de Asia; Sarcocornia en latitudes templadas, cálidas o subtropicales de Eurasia, 

América, África y Australia; y Salicornia L. en las regiones boreales, templadas y 

subtropicales del hemisferio norte y Sudáfrica. Estas plantas salvan el potencial edáfico 

al que se ven sometidas incorporando solutos disueltos en sus tejidos (SCHULZE et al., 

2005; FLOWERS & COLMER, 2008; FLOWERS et al., 2010). 

Los caracteres diagnósticos utilizados para diferenciar los distintos géneros son 

confusos e incluso poco estables, pues muchas de las especies presentan una elevada 

variabilidad fenotípica (SHEPHERD et al., 2005a; KADEREIT et al., 2006). Dicha 

variabilidad, dificulta la identificación de los táxones, incluso a nivel genérico. Por 
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ejemplo, en el género Salicornia, descrito por LINNEO (1753), la especie Salicornia fruticosa 

(L.) L., fue reubicada en el seno del género Arthrocnemum (MOQUIN-TANDON, 1840) y 

más recientemente en Sarcocornia (SCOTT, 1977).  

El género Sarcocornia fue descrito por SCOTT (1977), al realizar una revisión en la 

familia Salicorniaceae J. Agardh (Caryophyllales Benth. & Hook.), en la que delimitaba los 

géneros Arthrocnemum, Salicornia y Sarcocornia atendiendo al hábito, a la presencia o 

ausencia de perisperma en las semillas y a la disposición de las flores en las espigas 

floríferas. De este modo, el género Salicornia quedaba representado por plantas anuales, 

con flores de distinto tamaño dispuestas en triángulo y con semillas membranosas 

cubiertas de pelos y sin perisperma; Sarcocornia incluiría arbustos con las flores de igual 

tamaño, y con semillas sin perisperma, cubiertas de papilas o pelos; y por último, 

Arthrocnemum conformaría un género con especies arbustivas, en el que las flores de 

igual medida son exertas, con semillas glabras y brillantes que presentan abundante 

perisperma. Esta separación ha sido adoptada por numerosos autores (e.g. WILSON, 

1980, 1984; VALDÉS et al., 1987a,b; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; O’CALLAGHAN, 

1992; TAN, 1997; BOULOS, 1999; DAVY et al., 2001; BALL, 2003; JEANMONOD & 

GAMISANS, 2007; CABELLO, 2011). Otros autores, sin embargo, han abogado por la 

utilización del género Salicornia, donde se incluirían todas las especies perennes de 

Sarcocornia, ya que señalan que la separación de ambos géneros no está suficientemente 

justificada (MEIKLE, 1985; FREITAG, 1989, 2000; KÜHN et al., 1993; GIUSTI, 1997; 

LÓPEZ GONZÁLEZ, 1997; JUDD & FERGUSON, 1999).  

Desde el punto de vista molecular, las relaciones entre los géneros de la 

subfamilia Salicornioideae han sido estudiadas previamente por diversos autores (PAPINI 

et al., 2004; SHEPHERD et al. 2004, 2005a; KADEREIT et al. 2005a, 2006, 2007). PAPINI et 

al. (2004) analizaron las relaciones entre el género Salicornia y distintos géneros perennes 

entre los que se encontraban Sarcocornia, Arthrocnemum y Halocnemum. El resultado 

obtenido del análisis de la región ITS, mostró como las especies del género Salicornia 

formaban un clado monofilético (100% BS), hermano del clado conformado por las 

especies Sarcocornia perennis, Sarcocornia fruticosa y Arthrocnemum macrostachyum (Moric.) K. 

Koch. SHEPHERD et al. (2004, 2005a) analizaron morfológica y molecularmente los 

miembros australianos de la subfamilia Salicornioideae. En su estudio, también incluyeron 
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especies de Sarcocornia no australianas. Atendiendo a la región analizada, la posición del 

clado monofilético de Salicornia cambiaba. Con ITS, el clado monofilético de Salicornia 

era hermano del clado conformado por las especies australianas del género Sarcocornia, 

siendo todo este grupo a su vez, hermano del clado compuesto por la especie S. 

fruticosa. Por otra parte, el análisis realizado de la región plastidial trnL mostraba una 

ubicación diferente del clado Salicornia, que estaba más relacionado con las especies S. 

fruticosa y Sarcocornia pacifica (Standl.) A.J. Scott que con las australianas. KADEREIT et al. 

(2005a, 2006, 2007) estudiaron las regiones ribosómico-nucleares ITS y ETS, y el 

espaciador plastidial atp-rbcL en el clado Salicornia/Sarcocornia. Como resultado 

obtuvieron tres grupos: por una parte el representado por algunas de las especies 

americanas y euroasiáticas del género Sarcocornia; en segundo lugar, el clado conformado 

por las especies del género Salicornia; y por último, el constituido por las especies 

sudafricanas y australianas del género Sarcocornia. Sin embargo, los datos moleculares 

eran contradictorios con respecto a la posición de Salicornia. Con ETS, Salicornia 

formaba un clado hermano del comprendido por el género Sarcocornia en Norteamérica 

y Eurasia; en su árbol de ITS, se originaba a partir del clado de Sarcocornia de Sudáfrica y 

Australia; y por último, con la región atp-rbcL era grupo hermano del clado 

americano/europeo del género Sarcocornia. KADEREIT et al. (2007) aducen la posición 

cambiante del clado del género Salicornia a un posible artefacto debido al fenómeno 

causado por la presencia de ramas largas, junto con ramas cortas en la base del clado 

Salicornia/Sarcocornia. Por último, MURAKEÖZY et al. (2007) realizaron un estudio sobre 

la diversidad genética de la tribu Salicornieae de especies nativas de las costas atlánticas 

de Francia. En su estudio, se centraron principalmente en las especies del género 

Salicornia, aunque también incluyeron especies de otros géneros. Derivado de su análisis 

empleando las regiones ITS, matK y trnL-F, junto con los marcadores moleculares 

RAPD (“Random Amplified Polymorphic DNA”), se observa como Salicornia forma un 

clado monofilético, que en el caso de la región ITS es hermano de dos especies de 

Sarcocornia de Sudáfrica y Australia. Sin embargo, en el resto de regiones no aparecen 

todas las especies incluidas en el análisis de ITS, por lo que realmente no se puede 

apreciar si esta relación se mantiene o por el contrario, y como sucede en otros estudios 

(SHEPHERD et al. 2004, 2005a; KADEREIT et al. 2006, 2007), al cambiar la región de 
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ADN analizada, Salicornia queda más relacionado con las especies de Sarcocornia de 

Europa, Norte de África y América.  

Cabe reseñar que a toda esta complejidad taxonómica y molecular, se le une la 

presencia de fenómenos hibridativos (CASTROVIEJO & LAGO, 1992; FIGUEROA et al., 

2003; SHEPHERD & YAN, 2003; DAVY et al., 2006), y como consecuencia, la aparición 

de plantas poliploides (MAUDE, 1939; CASTRO & FONTES, 1946; HAMBLER, 1954, 1955; 

BALL, 1957; DALBY, 1962; CONTANDRIOPOULOS, 1968; NILSSON & LASSEN, 1971; 

LABADIE, 1976; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; GRANT, 1981; SÁNCHEZ-MONGE & 

JOUVE, 1989; CASTROVIEJO, 1990; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; SHEPHERD & YAN, 

2003).  

2. OBJETIVOS 

El presente trabajo se centra en el estudio del grupo de las especies perennes 

que actualmente se recogen bajo el género Sarcocornia, con la inclusión de táxones 

procedentes de toda su distribución geográfica. La dificultad a la hora de trabajar con 

este grupo de plantas, que en muchos casos presenta una ausencia de estructuración 

genética y una baja variación genética, hace necesario un estudio en profundidad del 

grupo. Así, los objetivos de este capítulo son:  

- Clarificar las relaciones filogenéticas entre los componentes del clado 

Salicornia/Sarcocornia en el seno de la subfamilia Salicornioideae mediante un 

estudio molecular y morfológico. 

- Analizar la problemática filogenética y sistemática asociada a la relación entre los 

géneros Salicornia y Sarcocornia. 

3. MATERIAL Y MÉTODOS 

3.1. Material vegetal 

Se han analizado 105 muestras pertenecientes a los géneros Sarcocornia, Salicornia, 

Arthrocnemum, Halocnemum, Microcnemum y Tecticornia, siendo estos cuatro últimos elegidos 

como grupo externo. Del género Sarcocornia, se han estudiado un total de 63 

especímenes, que representan 21 especies de las aproximadamente 26 que hay descritas. 

En el caso de Salicornia, se han incluido 42 muestras pertenecientes a 30 especies, 
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coincidiendo con el número aproximado de especies que se aceptan actualmente. Para 

el grupo externo, el género Tecticornia aparece representado por tres especies, 

Arthrocnemum por dos especies, mientras que los géneros Halocnemum y Microcnemum, por 

una especie, respectivamente. De algunas especies [Sarcocornia perennis, Sarcocornia 

natalensis (Bunge ex Ung.-Sternb.) A.J. Scott, Microcnemum coralloides (Loscos & Pardo) 

Font Quer y Tecticornia indica (Willd.) K.A. Sheph. & Paul G. Wilson] se han incluido 

táxones infraespecíficos (subespecies) que se reconocen en la actualidad. Los táxones 

estudiados aparecen en el apéndice 1 con la información sobre su procedencia 

geográfica y la referencia de accesión al GenBank, en caso de incluir secuencias de otros 

autores.  

3.2. Extracción de ADN, amplificación y secuenciación 

El ADN genómico total se ha extraído de material fresco o desecado en gel de 

sílice (CHASE & HILL, 1991), siguiendo el método modificado 2×CTAB (DOYLE & 

DOYLE, 1987). El ADN total se ha purificado mediante el uso de minicolumnas de 

purificación de Ultraclean® PCR Clean-Up Kit (MOBIO) siguiendo el protocolo del 

fabricante. El ADN total se ha depositado en el banco de ADN de la Universidad de 

Alicante.  

Se ha realizado la amplificación (PCR, “Polymerase Chain Reaction”) de dos 

regiones de ADN ribosómico-nuclear (ADNrn): ITS (“Internal Transcribed Spacer”) y 

ETS (“External Transcribed Spacer”). Para ITS, se utilizaron los iniciadores (“primers”) 

ITS18 e ITS26 (KÄS & WINK, 1997). La amplificación de ETS se realizó usando los 

iniciadores ETS1 y ETS18 (KADEREIT et al., 2007). Para ambas regiones, las 

amplificaciones se realizaron siguiendo el siguiente protocolo: 22 µl de ABgene PCR 

Mastermix (1.25 U Thermoprime Plus DNA polymerasa; 75 mM Tris-HCl, 20 mM 

(NH4)2SO4; 2.5 mM MgCl2; 0.01% Tweenw 20; 0.2 mM de cada dNTP); 0.5 µl de 

albúmina de suero bovino (BSA; 0.4%); 0.5 µl de cada iniciador; y aproximadamente 50 

ng de muestra de ADN. Estas amplificaciones se realizaron en un termociclador 

GeneAmp®PCR System 9700 (PE Biosystems, Inc.). Para ITS, se utilizó el siguiente 

programa: 2 minutos a 94ºC, seguidos de 30 ciclos a 94ºC durante 30 segundos, 45ºC 

durante 30 segundos, 72ºC durante 1 minuto, y una extensión final de 72ºC durante 4 

minutos. Para ETS, el programa utilizado fue: 4 minutos a 95ºC, seguidos de 30 ciclos a 
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95ºC durante 30 segundos, 55ºC durante 45 segundos, 72ºC durante 2 minutos y 30 

segundos, 55ºC durante 80 segundos y una extensión final de 72ºC durante 4 minutos. 

Los productos de PCR se purificaron mediante el uso de minicolumnas de purificación 

de Ultraclean® PCR Clean-Up Kit (MOBIO) siguiendo el protocolo del fabricante. 

Las secuencias se han obtenido empleando los mismos iniciadores señalados 

anteriormente. Con el uso del programa SEQUENCHER v. 4.8 (Gene Codes Corp.), 

se editaron las secuencias. La obtención de la matriz final se ha conseguido con el 

programa PAUP v. 4.0b10 para Macintosh (SWOFFORD, 2002). Además, se utilizó el 

programa GBLOCKS v. 0.91 (CASTRESANA, 2000; TALAVERA & CASTRESANA, 2007) 

con el fin de mejorar los alineamientos, eliminando las regiones ambiguas. Los 

parámetros utilizados fueron: “Minimum Number of Sequences for a Conserved Position” y 

“Minimum Number of Sequences for a Flank Position”: la mitad del número de secuencias en 

cada caso; “Minimum Number of Contiguous Nonconserved Positions”: 5; “Maximum Number of 

Contiguous Nonconserved Positions”: 10; “Minimum Length of a Block”: 5, “Allowed Gap 

Positions”: “With Half”. La matriz obtenida inicialmente con PAUP y posteriormente, 

con el uso de GBLOCKS, fue analizada con los parámetros indicados en el apartado 

3.3 del capítulo 1. 

Cabe señalar que no todas las secuencias utilizadas en este capítulo son 

originales (Apéndice 1), puesto que algunas de ellas proceden de los trabajos previos de 

SHEPHERD et al. (2005a) y KADEREIT et al. (2006, 2007). Por ello, el número de 

muestras finalmente analizadas en las dos regiones, y en la combinación de ambas, ha 

variado atendiendo a la disponibilidad de las secuencias procedentes de GenBank. En el 

análisis de ETS, se han incluido un total de 92 muestras, mientras que en ITS, el 

número de muestras analizadas ha sido de 71. Finalmente, en el análisis conjunto de 

ambas regiones, la matriz conjunta se ha tenido que reducir a tan solo 34 muestras, 

entre las que no se ha podido incluir muestras australianas de Sarcocornia. 

3.3. Análisis Molecular 

Los análisis heurísticos de Máxima Parsimonia (MP) se han realizando con los 

programas PAUP v. 4.0b10 para Macintosh (SWOFFORD, 2002) y TNT v. 1.1 

(GOLOBOFF et al., 2003–2005), con los estados de caracteres no ordenados y los 
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cambios entre estados igualmente probables (criterio de parsimonia de Fitch) (FITCH, 

1971). Los gaps se han codificado como una quinta base. En la búsqueda de los árboles 

de mayor parsimonia, la matriz fue analizada con 1000 réplicas con la opción de adición 

de táxones al azar (“Random Taxon Addition”) y empleando la opción “Tree-Bisection-

Reconnection” (TBR) en la reorganización de las ramas (SWOFFORD et al., 1996). El apoyo 

de los clados obtenidos se ha examinado con el método de “bootstrap” (BS; 

FELSENSTEIN, 1985), con 2000 réplicas, con las opciones adición de secuencias simple 

(“Simple addition sequence”) y TBR. Los clados con valores de BS comprendidos entre 50 

y 74% se consideran débilmente apoyados, 75-89% moderadamente apoyados y entre 

90 y 100% fuertemente apoyados (MARTÍNEZ-AZORÍN et al., 2011). Los índices de 

consistencia (CI) y de retención (RI) se calcularon excluyendo los caracteres no 

informativos. 

Los análisis de Inferencia Bayesiana (IB) se calcularon usando MRBAYES v. 

3.1.2 (HUELSENBECK & RONQUIST, 2001; RONQUIST & HUELSENBECK, 2003). 

Previamente, se determinaron los modelos de evolución más afines a los datos 

utilizando el criterio AIC (“Akaike Information Criterion”) (POSADA & CRANDALL, 1998; 

POSADA & BUCKLEY, 2004), implementados con el programa JMODELTEST v. 0.1.1. 

(POSADA, 2008). Con este análisis Bayesiano, se han formado 3000000 de generaciones, 

guardando una de cada 200, y se han excluido entre 8000 y 14000 árboles (“burnin”) 

para evitar aquellos árboles que pudiesen haber estado muestreados antes de la 

convergencia de las cadenas de Markov. En este caso, el apoyo de las ramas se ha 

evaluado mediante la probabilidad posterior (PP), considerando ésta significativa en las 

ramas que presenten un valor igual o superior a 0.95.  

3.4. Caracterización morfológica 

Se han estudiado caracteres tanto vegetativos como reproductivos de cinco 

géneros incluidos en la subfamilia Salicornioideae representados por un total de 25 

especies (Tabla 1.1, Apéndice 2). La matriz morfológica obtenida se ha basado en 

caracteres estudiados a partir de material fresco, de herbario, así como también, de 

datos bibliográficos en el caso de no disponer de material vegetal. Este ha sido el caso 

de las especies Tecticornia indica, Tecticornia australasica (Moq.) Paul G. Wilson, Sarcocornia 

xerophila (Toelken) A.J. Scott, Salicornia borysthenica Tzvelev, Salicornia procumbens Sm., 
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Salicornia pojarkovae Semenova, Salicornia pachystachya Bunge ex Ung.-Sternb., Salicornia 

meyeriana Moss y Salicornia perennans Willd., obteniendo la información de sus caracteres 

estudiados de diversos trabajos (TÖLKEN, 1967; O’CALLAGHAN, 1992; TZVELEV, 1996; 

DATSON, 2002; SHEPHERD & WILSON, 2007; STEFFEN et al., 2010; DURETO & 

MORRIS, 2011). Por otra parte, hay que comentar que muchas de las observaciones 

realizadas, se han complementado con información procedente de la bibliografía 

(MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; ZOHARY, 1966; CASTROVIEJO & 

COELLO, 1980; LAUSI, 1982; MEIKLE, 1985; VALDÉS et al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 

1990; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; BALL, 1993; 

BALL & AKEROYD, 1993; GAMISANS & JEANMONOD, 1993; RIVAS-MARTÍNEZ & 

HERRERA, 1996; BOULOS, 1999; AIZPURU et al., 2000; FREITAG, 2000; DAVY et al., 

2001; LAHONDÈRE, 2004; DAVY et al., 2006; JEANMONOD & GAMISANS, 2007; 

ALONSO & CRESPO, 2008; KADEREIT & YAPRAK, 2008; CABELLO, 2011; FREITAG, 

2011). 

Se han seleccionado un total de 48 caracteres morfológicos (Tabla 1.1). Los 

caracteres macromorfológicos (Tabla 1.1, caracteres 1-6, 9-23, 29-33 y 36) se han 

examinado tanto in situ en el campo, como usando una lupa binocular Olympus SZX12, 

con micrómetro incorporado. Los caracteres micromorfológicos relacionados con 

aspectos de la testa de la semilla, el polen y la superficie de las hojas (Tabla 1.1, 

caracteres 8, 34, 35, 37-40 y 45) se han analizado con el uso de un microscopio 

electrónico de barrido (MEB, JEOL 840), así como también, para el caso concreto del 

polen, con un microscopio óptico Olympus SX 212 con cámara adaptada. El resto de 

caracteres (Tabla 1.1, caracteres 7, 24-28, 41-44 y 46-48), se han obtenido a partir de 

datos exclusivamente bibliográficos (TÖLKEN, 1967; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; 

CONNOR, 1984; CASTROVIEJO, 1990; KADEREIT et al., 2003; SHEPHERD et al., 2005a,b; 

FERNÁNDEZ-ILLESCAS et al., 2011). 

La evolución en los patrones fenotípicos se evaluó mediante el mapeo de los 

caracteres sobre el árbol consenso obtenido de la combinación de las regiones nucleares 

ITS y ETS, usando el análisis de Inferencia Bayesiana. Para ello, se empleó el programa 

MESQUITE v. 2.74 (MADDISON & MADDISON, 2010), por el que se estableció una 

reconstrucción de los cambios en los estados de carácter mediante la implementación 
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de la función “Reconstruct Ancestral States” y empleando los algoritmos de Máxima 

Parsimonia (utilizando la opción de caracteres desordenados) y de Máxima 

Verosimilitud (con la opción de “current probably”). 

Tabla 1.1. Caracteres y estados de carácter utilizados en el rastreo morfológico. 

 Longevidad de la planta y hábito: 

1. Longevidad de la planta; 0= anual. 1= perenne. 

2. Hábito; 0= erecto. 1= cespitoso. 2= postrado. 3= pulvinado. 

3. Presencia de tallos radicantes; 0= si. 1= no. 

 Características de las hojas: 

4. Filotaxis; 0= opuesta. 1= alterna. 

5. Ápice de las hojas; 0= agudo. 1= obtuso. 

6. Quilla en los artejos; 0= ausente. 1= claramente distinguible. 2= poco distinguible. 

7. Presencia de esclereidas en empalizada; 0= presentes. 1=ausentes. 

8. Tipo de estoma; 0= expuesto. 1= hundido. 

 Características de las inflorescencias: 

9. Fusión (por parejas) de las brácteas; 0= soldadas. 1= libres. 

10. Inflorescencia; 0= ramificada. 1= no ramificada o poco ramificada. 

11. Longitud de la espiga terminal (mm); 0= < 10. 1= 10-50. 2= > 50. 

12. Número de artejos fértiles; 0=  13. 1= > 13. 

13. Longitud de los artejos fértiles (mm); 0= ≤ 4. 1= > 4. 

14. Anchura de los artejos fértiles (mm); 0= ≤ 4. 1= > 4. 

 Características de las flores: 

15. Exerción de las flores; 0= si. 1= no. 

16. Número de flores; 0= ≤ 3. 1= > 3. 

17. Contacto entre las flores laterales; 0= no. 1= si. 

18. Disposición de las flores en el artejo fértil; 0= en fila. 1= en triángulo. 

19. Presencia de tabique de separación entre las flores; 0= si. 1= no. 

20. Número de piezas del perianto; 0= 4. 1= < 4. 

21. Textura del perianto; 0= membranosa. 1= carnosa. 

22. Número de estambres; 0= ≤ 1. 1= > 1. 

23. Longitud de las anteras (mm); 0= ≤ 0.5. 1= > 0.5. 

24. 
Tipo de especies atendiendo a la sexualidad de las flores: 0= ginomonoica. 1= andromonoica. 2= 
hermafrodita [Este estado se ha usado en especies en las que no hay evidencia de otro tipo de 
flor, ya que por definición las flores de estas plantas son hermafroditas]. 3= ginodioica. 4= dioica. 

25. Maduración diferencial de las anteras y el estigma (dicogamia); 0= si. 1= no. 

26. Tipo de dicogamia; 0= flores proteroginas. 1= flores proterandras. 

 Características de las semillas: 

27. Tipo de embrión; 0= conduplicado. 1= curvado. 

28. Perisperma en las semillas; 0= presente. 1= ausente. 

29. Textura del pericarpo; 0= membranosa. 1= leñosa. 

30. Semilla rodeada totalmente por el pericarpo; 0= no. 1= si. 
 



Relaciones filogenéticas del género Sarcocornia A.J. Scott (Amaranthaceae) 

18 

 

Tabla 1.1 (Continuación). Caracteres y estados de carácter utilizados en el rastreo morfológico. 

31. Adherencia del pericarpo a la semilla; 0= libre. 1= parcialmente adherido. 

32. Fusión del pericarpo al perianto maduro; 0= soldado. 1= libre. 

33. Orientación de la semilla relativa al eje del tallo; 0= vertical. 1= horizontal. 

34. Longitud de la semilla (mm); 0= < 1. 1= 1-1.5. 2= >1.5. 

35. Anchura de la semilla (mm); 0= < 1. 1= ≥ 1. 

36. Color de la semilla; 0= marrón. 1= negro. 2= verde. 

37. Tipo de tricoma en la semilla; 0= papila. 1= pelo.  

38. 
Tipo de ornamentación del indumento de la semilla; 0= pequeñas protuberancias redondeadas 
dispuestas en filas longitudinales separadas entre sí por células no elongadas [tipo 1]. 1= 
superficie mamilar [tipo 2]. 2= papilas o pelos [tipo 3].  

39. Disposición de los tricomas en la semilla; 0= adpresos. 1= patentes. 

40. Longitud de los tricomas (µm); 0= ≤ 100. 1= > 100. 

41. Presencia de lípidos; 0= no. 1= si. 

42. Tipo de cuerpos proteicos; 0= pequeños y densamente empaquetados. 1= otro tipo. 

43. Presencia de granos de almidón en los cuerpos proteicos; 0= si. 1= no. 

44. Presencia de granos de almidón en las células del citoplasma; 0= si. 1= no. 

 Características polínicas: 

45. Tipo polínico; 0= pantoporado apolar. 1= otro tipo. 

 Características metabólicas: 

46. Metabolismo fotosintético; 0= C3. 1= C4. 

 Características cromosómicas: 

47. Número basal de cromosomas; 0= 9. 1= otro número. 

48. Niveles de ploidía; 0= 2x. 1= 4x. 2= 6x. 3= 8x. 4= 3x. 

4. RESULTADOS 

El análisis de la matriz, usando el programa GBLOCKS v. 0.91, mostró el 

mismo resultado que con la matriz previa a su aplicación, tanto en ITS como en ETS; 

por ello, los resultados que se muestran, se refieren al estudio de las matrices sin haber 

aplicado GBLOCKS v. 0.91. 

4.1. Análisis ITS 

La matriz de ITS incluye 582 caracteres, de los cuales 37 fueron variables y 156 

(26.8%) fueron filogenéticamente informativos. Se obtuvo un total de 288 árboles (406 

pasos; CI=0.648; RI=0.910). El análisis Bayesiano se realizó utilizando el modelo 

evolutivo TIM2+G. Los análisis de Máxima Parsimonia y Bayesiano aportan resultados 

similares; solo se muestra el árbol basado en Máxima Parsimonia (Figura 1.1).  

Las especies de los géneros Sarcocornia y Salicornia forman un grupo monofilético 

fuertemente apoyado (100% BS; 1.00 PP), donde se pueden diferenciar dos clados 
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monofiléticos, denominados a y b, respectivamente (Figura 1.1). El “clado a” está 

constituido por las especies americanas, europeas y norteafricanas del género Sarcocornia 

(56% BS, 0.89 PP), mientras que el “clado b” está conformado por las especies de 

Sudáfrica y Australia de este mismo género, junto con todos los representantes del 

género Salicornia (51% BS, 0.57 PP).  

Dentro de estos dos clados, se pueden observar, a su vez, diferentes grupos 

monofiléticos bien apoyados. En el caso del “clado a”, se diferencian dos subclados 

hermanos, correspondientes a las especies americanas (92% BS; 1.00 PP) y a las 

europeas y norteafricanas (97% BS; 1.00 PP). En el “clado b”, las especies del género 

Salicornia constituyen un clado monofilético fuertemente apoyado (100% BS; 1.00 PP), 

que aparece totalmente incluido entre las especies de Sarcocornia, siendo un grupo 

hermano de las especies australianas de Sarcocornia. Sin embargo, en MP es hermano de 

las especies S. blackiana (Ulbr.) A.J. Scott, S. quinqueflora (Bunge ex Ung.-Sternb.) A.J. 

Scott y S. globosa Paul G. Wilson con un apoyo del 60% BS, mientras que en IB, es 

hermano de S. blackiana y S. quinqueflora (1.00 PP), puesto que S. globosa forma un 

subclado más externo junto con otro representante de S. quinqueflora (1.00 PP). Las 

especies sudafricanas de Sarcocornia no conforman un único grupo monofilético, sino 

que aparecen distribuidas en cuatro ramas: la primera de ellas con las especies S. 

natalensis y S. littorea (Moss) A.J. Scott (100% BS; 1.00 PP), que sería la rama más externa 

de todo el “clado b”; consecutivamente aparecen las especies S. natalensis, S. decumbens 

(Toelken) A.J. Scott, S. pillansii (Moss) A.J. Scott, S. mossiana (Toelken) A.J. Scott y S. 

terminalis (Toelken) A.J. Scott constituyendo un clado monofilético bien apoyado (87% 

BS; 1.00 PP), aunque las relaciones entre estas especies no aparecen resueltas, salvo S. 

natalensis (50) y S. decumbens (45) que forman un clado (99% BS; 1.00 PP); la tercera rama 

la conforma la especie S. capensis (Moss) A.J. Scott (0.61 PP); y, por último, aparece S. 

xerophila como una rama hermana del clado que reúne a las Salicornias y Sarcocornias 

australianas, aunque esta posición solo aparece apoyada en el análisis Bayesiano (0.96 

PP). 
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Figura 1.1. Uno de los 288 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis de ITS (longitud del 
árbol=406 pasos; CI=0.648; RI=0.910). Las longitudes obtenidas en los árboles con pesos iguales (Fitch) 
se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de las ramas se muestran primero los 
valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un guión (-) denota un clado que 
presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las abreviaturas hacen referencia a: 
Microc. (Microcnemum), Sar. (Sarcocornia), Sal. (Salicornia) y Saf (Sudáfrica). La codificación que 
aparece junto a los ejemplares estudiados, aparece en el apéndice 1. 
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4.2. Análisis ETS 

La matriz incluye 421 caracteres, de los cuales 141 (33.5%) fueron 

filogenéticamente informativos y 49 (11.6%) correspondían a caracteres variables. Se 

obtuvieron 9420 árboles (352 pasos; CI=0.730; RI=0.962). El modelo evolutivo 

utilizado en el análisis Bayesiano fue GTR+I+G. Los análisis de MP e IB aportan 

resultados similares, por lo que los resultados se explican sobre el árbol de Máxima 

Parsimonia (Figura 1.2). 

Se pueden diferenciar dos clados monofiléticos denominados a y b, 

respectivamente (Figura 1.2). El “clado a” está constituido por un primer grupo 

monofilético formado por las especies europeas, norteafricanas y americanas del género 

Sarcocornia (60% BS; 0.81 PP). Dentro de este grupo, y de forma semejante a lo que 

sucede con ITS, se aprecia una organización interna geográfica, donde las especies 

europeas y norteafricanas (100% BS; 1.00 PP), y las americanas (100% BS; 1.00 PP) son 

dos grupos monofiléticos hermanos, respectivamente. El segundo grupo del “clado a” 

corresponde a un grupo monofilético donde aparecen todas las especies analizadas del 

género Salicornia (100% BS; 1.00 PP). No obstante, se ha de indicar que el “clado a” 

solo presenta apoyo con el análisis Bayesiano (0.83 PP). En el análisis de Máxima 

Parsimonia, aparecen tres clados monofiléticos hermanos que se corresponden con las 

especies europeas, norteafricanas y americanas de Sarcocornia (60% BS), las especies 

sudafricanas y australianas de Sarcocornia (88% BS) y por último, las especies del género 

Salicornia (100% BS). 

En relación con el “clado b”, éste está conformado por las especies sudafricanas 

y australianas del género Sarcocornia (88% BS; 1.00 PP), donde las relaciones 

filogenéticas no aparecen resueltas, y los subclados obtenidos no corresponden a un  

claro patrón geográfico.  
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Figura 1.2. Uno de los 9420 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis de ETS (longitud del 
árbol=352 pasos; CI=0.730; RI=0.962). Las longitudes obtenidas en los árboles con pesos iguales (Fitch) 
se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de las ramas se muestran primero los 
valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un guión (-) denota un clado que 
presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las abreviaturas hacen referencia a: 
Microc. (Microcnemum), Sar. (Sarcocornia), Sal. (Salicornia), G. ext (Grupo externo), N. (Norte), Au 
(Australia) y Saf (Sudáfrica). La codificación que aparece junto a los ejemplares estudiados, aparece en el 
apéndice 1. 
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4.3. Análisis conjunto ITS+ETS 

El análisis conjunto de los dos grupos de datos moleculares (ITS y ETS) generó 

una matriz que incluye 1016 caracteres, de los que 117 fueron variables y 223 

informativos (11.5% y 21.9%, respectivamente). Tras el análisis cladístico, se obtuvo un 

total de 4 árboles (611 pasos; CI=0.722 y RI=0.886). El análisis Bayesiano se realizó 

utilizando el modelo evolutivo TIM2+G. Ambos análisis aportan resultados similares, y 

los resultados se exponen sobre el análisis de Máxima Parsimonia (Figura 1.3). 

 

Figura 1.3. Uno de los 4 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis conjunto de ITS y ETS 
(longitud del árbol=611 pasos; CI=0.722; RI=0.886). Las longitudes obtenidas en los árboles con pesos 
iguales (Fitch) se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de las ramas se 
muestran primero los valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un guión (-) 
denota un clado que presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las abreviaturas 
hacen referencia a: Microc. (Microcnemum), Sar. (Sarcocornia), Sal. (Salicornia), G. ext (Grupo externo) y 
N. (Norte).  
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Como en análisis anteriores, se pueden diferenciar dos clados que se han 

denominado a y b, respectivamente (Figura 1.3). El “clado a” está constituido por un 

grupo monofilético con las especies del género Salicornia (100% BS; 1.00 PP), que es 

hermano del grupo formado por las especies americanas, europeas y norteafricanas del 

género Sarcocornia (72% BS; 1.00 PP). Como en los análisis anteriores, las especies 

europeas y norteafricanas (100% BS; 1.00 PP) y las especies americanas de Sarcocornia 

(100% BS; 1.00 PP) forman grupos monofiléticos, respectivamente. En el caso del 

“clado b”, lo conforman las especies sudafricanas del género Sarcocornia (77% BS; 1.00 

PP). La separación entre dos clados (a y b) únicamente está apoyada en el análisis 

Bayesiano (0.63 PP). En MP, aparecen tres clados, tal y como ocurría en ETS (Figura 

1.2). Los tres clados se corresponden con las especies europeas, norteafricanas y 

americanas de Sarcocornia (72% BS), las especies sudafricanas de Sarcocornia (77% BS) y 

las especies del género Salicornia (100% BS). 

4.4. Evolución de los caracteres morfológicos 

El estudio de los 48 caracteres, en las especies presentes en el árbol obtenido de 

la combinación de las regiones ITS y ETS, muestra la existencia de una gran 

variabilidad morfológica (Apéndice 2). Cabe indicar que el uso de Máxima Parsimonia y 

Máxima Verosimilitud en la reconstrucción de caracteres ancestrales han producido 

resultados congruentes, mostrando únicamente los árboles obtenidos con el método de 

Máxima Parsimonia. Los resultados obtenidos se van a exponer atendiendo a cuatro 

subdivisiones en las que se englobarían:  

- Caracteres morfológicos que permiten la identificación del clado 

Salicornia/Sarcocornia (Tabla 1.1, caracteres 27, 28 y 38). 

- Caracteres morfológicos en los que se ha basado la separación de los géneros 

Salicornia y Sarcocornia (Tabla 1.1, caracteres 1, 17 y 18).  

- Caracteres morfológicos comunes a Salicornia y Sarcocornia sin valor diferencial 

(Tabla 1.1, caracteres 2-4, 5, 6, 8, 10-14, 16, 22-26, 34-37, 39-40, 47 y 48).  

- Caracteres morfológicos exclusivos de ciertos táxones del grupo externo (Tabla 

1.1, caracteres 9, 15, 19-21, 29-33 y 46). 
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Cabe indicar que los caracteres 7, 41-45 no aparecen incluidos en ninguno de los 

anteriores apartados, bien debido a la ausencia de datos, o bien por la falta de 

resolución. 

4.4.1. Caracteres morfológicos que permiten la identificación del clado 

Salicornia/Sarcocornia 

Características de la semilla: tipo de embrión (carácter 27), perisperma en las 

semillas (carácter 28) y tipo de ornamentación del indumento (carácter 38)  

La presencia de semillas con embrión conduplicado, la ausencia de perisperma y 

tener una ornamentación del indumento tipo 3 presencia de papilas o pelos (Tabla 

1.1), son tres características comunes a las especies de los géneros Sarcocornia y Salicornia, 

y que permiten diferenciar ambos géneros de los componentes del grupo externo: 

Arthrocnemum, Microcnemum y Tecticornia (Figura 1.4A). Tales caracteres pueden 

considerarse simplesiomórficos para Salicornia y Sarcocornia.  

4.4.2. Caracteres morfológicos en los que se ha basado la separación de 

los géneros Salicornia y Sarcocornia 

Longevidad de la planta y hábito: longevidad de la planta (carácter 1)  

En el interior del clado conformado por los géneros Sarcocornia y Salicornia, 

aparecen los dos estados de carácter, estando Sarcocornia caracterizada por incluir las 

especies perennes, y Salicornia las plantas anuales. La posición filogenética de ambos 

táxones parece indicar que la perennidad dentro del grupo de estudio fue anterior a la 

aparición de especies anuales.  

Características de las flores: contacto entre las flores laterales (carácter 17) y 

disposición de las flores en el artejo fértil (carácter 18)  

 La presencia de flores dispuestas en forma de triángulo (carácter 18), junto con 

la existencia de contacto entre las flores laterales (carácter 17) serían dos caracteres 

apomórficos compartidos por todas las especies del género Salicornia (Figura 1.4B), ya 

que en el género Sarcocornia, las flores se encuentran dispuestas en fila, y no hay 

contacto entre las flores externas. Tal y como se observa en la figura 1.4B, estos dos 
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caracteres (flores dispuestas en fila, sin que exista contacto entre las flores externas) 

serían plesiomórficos, compartiéndolos con el ancestro común a ambos géneros y a la 

mayor parte de los táxones del grupo externo.  

 

Figura 1.4. Estados de carácter para los táxones estudiados, mapeados sobre el árbol consenso obtenido 
de la combinación de las regiones nucleares ITS y ETS. Los estados de carácter ancestrales se han 
derivado de un modelo cuyos parámetros se han optimizado usando Máxima Parsimonia –asumiendo la 
opción de caracteres desordenados–, implementado en MESQUITE 2.74 (MADDISON & MADDISON, 2010). 
Los caracteres correspondientes se han codificado atendiendo a la tabla 1.1. A. Tipo de embrión (carácter 
27) y perisperma en las semillas (carácter 28). B. Contacto entre las flores laterales (carácter 17) y 
disposición de las flores en el artejo fértil (carácter 18). Las abreviaturas hacen referencia a: Microc. 
(Microcnemum), Sar. (Sarcocornia).  
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4.4.3. Caracteres morfológicos comunes a los géneros Salicornia y 

Sarcocornia sin valor diferencial 

Longevidad de la planta y hábito: tipo de hábito (carácter 2) y presencia de tallos 

radicantes (carácter 3) 

Tener un hábito erecto (carácter 2) y ausencia de tallos radicantes (carácter 3) 

son caracteres plesiomórficos dominantes en el grupo de plantas estudiado, y tanto el 

género Sarcocornia como Salicornia los presentan (Figura 1.5A). Aparecen, en menor 

medida, otros caracteres morfológicos apomórficos en este clado, como son el hábito 

postrado, cespitoso o pulvinado (carácter 2) y la presencia de tallos radicantes (carácter 

3); éste último relacionado con el tipo de hábito postrado (Figura 1.5A). Todos los 

caracteres mencionados aparecen en diferentes especies de los géneros Salicornia y 

Sarcocornia, sin que ninguno de ellos caracterice un grupo monofilético o a uno de los 

dos géneros estudiados. 

Características de las hojas: filotaxis (carácter 4), ápice de las hojas (carácter 5), 

quilla en los artejos (carácter 6) y tipo de estoma (carácter 8) 

 La presencia de hojas opuestas (carácter 4) es un carácter plesiomórfico de todas 

las especies estudiadas. Los caracteres relacionados con el ápice de las hojas y la quilla 

(caracteres 5 y 6) son más variables, presentando distintos estados de carácter 

compartidos por los géneros Sarcocornia y Salicornia. Este es el caso de la presencia de 

hojas con ápice agudo (carácter 5), que es un carácter dominante para las especies de 

Salicornia, pero en el seno del género Sarcocornia el ápice puede ser tanto agudo como 

obtuso. La quilla de los artejos y su distinción (carácter 6) suele ser mayormente ausente 

o poco distinguible para ambos géneros, sin que exista un patrón taxonómico claro. A 

nivel micromorfológico, los tipos estomáticos (carácter 8) aparecen nuevamente 

entremezclados entre las especies de estos dos géneros. No obstante, ha resultado ser 

importante para la identificación taxonómica de las especies europeas y norteafricanas 

Sarcocornia perennis y S. fruticosa, como se explicará con detalle en el capítulo 3.  
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Características de las inflorescencias: ramificación de la inflorescencia (carácter 

10), longitud de la espiga terminal (carácter 11), número de artejos fértiles 

(carácter 12), longitud de los artejos fértiles (carácter 13) y anchura de los 

artejos fértiles (carácter 14) 

 La presencia de inflorescencias ramificadas (carácter 10) es un carácter 

dominante en las especies estudiadas, tratándose de un carácter plesiomórfico del 

grupo. Tanto Sarcocornia como Salicornia lo comparten, aunque en el género Sarcocornia 

hay ciertas excepciones, como las especies americanas S. andina (Phil.) Freitag, M.A. 

Alonso & M.B. Crespo o S. pulvinata (R.E. Fr.) A.J. Scott, o la especie europea-

norteafricana S. perennis. Los caracteres relacionados con la longitud de la espiga 

terminal (carácter 11), el número de artejos fértiles (carácter 12) y el tamaño de los 

artejos fértiles (caracteres 13 y 14) no permiten hacer distinciones entre grupos de 

plantas, ya que los géneros estudiados comparten los distintos estados identificados. 

Características de las flores: número de flores (carácter 16), número de 

estambres (carácter 22), longitud de las anteras (carácter 23), tipo de especies 

atendiendo a la sexualidad de las flores (carácter 24), maduración diferencial de 

las anteras y estigma (carácter 25) y tipo de dicogamia (carácter 26) 

 Existe un predominio de cimas trifloras (carácter 16), siendo éste un carácter 

plesiomórfico, que no se mantiene en algunas especies del grupo externo (Tecticornia 

indica y T. australasica), o en el caso de la especie S. fruticosa donde en casos aislados 

aparecen cimas con cuatro flores. El número de estambres (carácter 22) presenta dos 

estados de carácter, que aparecen reflejados en el ancestro común, aunque flores con 

más de un estambre sería el carácter dominante entre las especies estudiadas. Las 

anteras con una longitud superior a 0.5 mm es un carácter plesiomórfico que aparece en 

todos los clados. Sin embargo, dentro del clado constituido por las especies del género 

Salicornia, también aparecen especies que presentan anteras con longitudes inferiores a 

0.5 mm, compartiendo este carácter apomórfico con la especie Microcnemum coralloides.  

El tipo de especies atendiendo a la sexualidad de las flores (carácter 24, Figura 

1.5B) presenta cinco estados de carácter, de los cuales, las flores hermafroditas son la 

estrategia dominante, apareciendo este carácter en todos los clados. El género 

Sarcocornia presenta aún así tres estados de carácter (flores ginomonoicas, hermafroditas 
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y ginodioicas), y el género Salicornia dos (flores andromonoicas y hermafroditas), de los 

cuales, el carácter flores andromonoicas es exclusivo del género Salicornia presentándolo 

tan solo una especie dentro del análisis realizado (Salicornia europaea L.), frente a 

Sarcocornia que presenta de manera exclusiva flores ginodiocas. Tales estados de carácter 

(flores ginodioicas y andromonoicas) serían apomorfías.  

Los caracteres maduración diferencial de las anteras y el estigma (carácter 25) y 

tipo de dicogamia (carácter 26) se encuentran íntimamente relacionados. Atendiendo a 

los resultados obtenidos, la presencia de flores dicógamas dentro del clado 

Salicornia/Sarcocornia ha sido la estrategia que se ha mantenido desde la aparición del 

ancestro común a ambos géneros, aunque no se dispone de datos específicos para el 

grupo de las especies americanas de Sarcocornia. El ancestro común presenta los dos 

estados de carácter en igual proporción para el tipo de dicogamia (carácter 26). Ante 

estos resultados, no se puede saber cuál ha sido la estrategia dominante de tipo de 

dicogamia (flores proteroginas o proterandras) en Sarcocornia y Salicornia.  

Características de las semillas: longitud de la semilla (carácter 34), anchura de la 

semilla (carácter 35), color de la semilla (carácter 36), tipo de tricoma (carácter 

37), disposición de los tricomas en la semilla (carácter 39) y longitud de los 

tricomas (carácter 40) 

 Los caracteres que se encontrarían en las semillas del ancestro de los géneros 

Sarcocornia y Salicornia serían semillas de un tamaño comprendido entre 1 y 1.5 mm de 

longitud (carácter 34) y con una anchura inferior a 1 mm (carácter 35), de color marrón 

(carácter 36) y que podrían presentar papilas o pelos (carácter 37, Figura 1.5C), 

pudiendo ser adpresos o patentes (carácter 39) con una longitud menor o igual a 100 

µm (carácter 40), o por el contrario, tener otro tipo de indumento, sin papilas o pelos 

(Figura 1.5C). Todos estos caracteres no proporcionan variabilidad entre Salicornia y 

Sarcocornia, ya que en todos los casos, ambos géneros comparten algún estado de 

carácter. Por lo que no son caracteres útiles para su separación. 



Relaciones filogenéticas del género Sarcocornia A.J. Scott (Amaranthaceae) 

30 

 

 

Figura 1.5. Estados de carácter para los táxones estudiados, mapeados sobre el árbol consenso obtenido 
de la combinación de las regiones nucleares ITS y ETS. Los estados de carácter ancestrales se han 
derivado de un modelo cuyos parámetros se han optimizado usando Máxima Parsimonia –asumiendo la 
opción de caracteres desordenados–, implementado en MESQUITE 2.74 (MADDISON & MADDISON, 2010). 
Los caracteres correspondientes se han codificado atendiendo a la tabla 1.1. A. Hábito (carácter 1). B. 
Tipo de especies atendiendo a la sexualidad de las flores (carácter 24). C Tipo de tricoma (carácter 37). 
Las abreviaturas hacen referencia a: Microc. (Microcnemum), Sar. (Sarcocornia).  
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Características cromosómicas: número basal de cromosomas (carácter 47) y 

niveles de ploidía (carácter 48) 

 Todas las especies estudiadas del clado Sarcocornia/Salicornia presentan el mismo 

número cromosómico basal (x=9); tan solo dentro del grupo externo la especie 

Arthrocnemum macrostachyum presenta una dotación cromosómica diferente (x=18). La 

presencia de distintos niveles de ploidía (e.g. diploide, triploide, tetraploide, hexaploide 

y octoploide) define al clado Sarcocornia/Salicornia, compartiendo el nivel diploide y el 

tetraploide. 

4.4.4. Caracteres morfológicos exclusivos de ciertos táxones del grupo 

externo 

Características de las inflorescencias: fusión (por parejas) de las brácteas 

(carácter 9) 

 La presencia de brácteas soldadas es un carácter plesiomórfico para los géneros 

Salicornia, Sarcocornia, Arthrocnemum y Microcnemum. Dentro del género Tecticornia aparecen 

los dos estados de carácter, como puede observarse en las especies T. indica y T. 

australasica (Apéndice 2), siendo la última de ellas, la que presenta el carácter apomórfico 

de hojas libres dentro de las especies estudiadas.  

Características de las flores: exerción de las flores (carácter 15), presencia de 

tabique de separación entre las flores (carácter 19), número de piezas del 

perianto (carácter 20) y textura del perianto (carácter 21) 

El carácter flores exertas (carácter 15) es una autoapomorfía de la especie A. 

macrostachyum, ya que el resto de especies estudiadas tanto en el grupo externo como en 

el clado Sarcocornia/Salicornia, presentan flores no exertas. La ausencia de un tabique de 

separación entre las flores (carácter 19) también es una apomorfía de A. macrostachyum, 

aunque faltaría confirmar si también la presentan las especies Tecticornia indica y T. 

australasica. Respecto al número de piezas del perianto (carácter 20), únicamente T. indica 

y T. australasica presentan un número inferior a cuatro, tratándose por lo tanto de una 

apomorfía asociada a este género. Por último, la presencia de textura membranosa en el 

perianto (carácter 21) aparece tanto en T. australasica como en Microcnemum coralloides, 
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tratándose de otro carácter apomórfico dentro del grupo externo, puesto que el resto de 

especies estudiadas presentan una textura carnosa. 

Características de las semillas: textura del pericarpo (carácter 29), semilla 

rodeada totalmente por el pericarpo (carácter 30), adherencia del pericarpo a la 

semilla (carácter 31), fusión del pericarpo al perianto maduro (carácter 32) y 

orientación de la semilla relativa al eje del tallo (carácter 33) 

 Del grupo externo, el género que presenta mayor número de apomorfías, en 

relación con las características de la semilla, es Tecticornia. Por una parte, T. indica se 

caracteriza por tener un pericarpo leñoso (carácter 29) que rodea totalmente a la semilla 

(carácter 30). Por otra parte, las semillas de T. australasica son las únicas que tienen una 

orientación horizontal (carácter 33). En relación con la adherencia del pericarpo a la 

semilla (carácter 31), es parcial en T. australasica, y el pericarpo no está fusionado al 

perianto maduro (carácter 32). Cabe señalar que M. coralloides comparte con T. 

australasica la presencia del pericarpo libre en relación con el perianto maduro (carácter 

32). 

Características metabólicas: metabolismo fotosintético (carácter 46) 

 La presencia de metabolismo fotosintético C4 (carácter 46) es un carácter 

apomórfico que aparece únicamente en la especie T. indica, ya que el resto de especies 

estudiadas presentan un metabolismo C3, que es el que se encuentra presente en el 

ancestro común a los géneros Salicornia y Sarcocornia. 

5. DISCUSIÓN 

5.1. Relaciones filogenéticas del clado Salicornia/Sarcocornia en el seno 

de la subfamilia Salicornioideae 

 En relación con los géneros que constituyen la subfamilia Salicornioideae, el clado 

Salicornia/Sarcocornia presenta una identidad propia, tanto desde el punto de vista 

molecular como morfológico, frente al resto de los géneros estudiados de la subfamilia 

(Figuras 1.1, 1.2 y 1.3). Otros autores han analizado con mayor detalle las relaciones 

entre todos los componentes de la subfamilia Salicornioideae (KADEREIT et al., 2006), o 

han tenido en cuenta tan solo los géneros australianos (SHEPHERD et al., 2004, 2005a). 
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En ambos casos, estos autores han puesto de manifiesto la separación entre el clado 

Salicornia/Sarcocornia y el resto de especies pertenecientes a distintos géneros de la 

subfamilia (Allenrolfea, Arthrocnemum, Halocnemum, Halopeplis, Halostachys, Heterostachys, 

Kalidium, Microcnemum y Tecticornia).  

Los análisis moleculares realizados con las regiones nucleares ITS y ETS 

confirman la monofilia del grupo constituido por los géneros Salicornia y Sarcocornia 

(Figuras 1.1, 1.2 y 1.3), coincidiendo con los resultados obtenidos en trabajos previos 

(SCHÜTZE et al., 2003; SHEPHERD et al., 2004, 2005a; KADEREIT et al., 2006, 2007; 

MURAKEÖZY et al., 2007). Sin embargo, es en el interior de dicho clado, donde las 

relaciones entre ambos géneros no llegaron a clarificarse con los trabajos antes citados. 

A través de los resultados aquí obtenidos, se puede comprobar la posición cambiante 

del clado monofilético del género Salicornia, el cual atendiendo a la región analizada, se 

encuentra más relacionado con el grupo sudafricano-australiano del género Sarcocornia 

(ITS, Figura 1.1) o por el contrario, con el grupo europeo, norteafricano y americano 

del género Sarcocornia, en el caso de ETS y del análisis nuclear combinado (Figuras 1.2 y 

1.3, respectivamente). Este mismo hecho queda reflejado en los resultados obtenidos 

por KADEREIT et al. (2006, 2007) para las regiones ITS, ETS y atpB-rbcL, así como 

también, por SHEPHERD et al. (2004, 2005a) con las regiones ITS y trnL. En ambos 

trabajos, el clado Salicornia aparece relacionado con las especies sudafricanas y 

australianas del género Sarcocornia cuando se analiza la región ITS, mientras que para el 

resto de regiones, se encuentra más relacionado con el grupo europeo, norteafricano y 

americano. El caso del género Sarcocornia es distinto, ya que en ninguno de los análisis 

aquí realizados, constituye un grupo monofilético (Figuras 1.1, 1.2 y 1.3), coincidiendo 

plenamente con lo aportado por SHEPHERD et al. (2004, 2005a), KADEREIT et al. (2006, 

2007) y MURAKEÖZY et al. (2007).  

Desde el punto de vista morfológico, a través del rastreo de caracteres realizado 

(Tabla 1.1), se ha visto que existen caracteres que permiten separar los géneros Salicornia 

y Sarcocornia del resto de los componentes de la subfamilia. Se trata de caracteres 

morfológicos relacionados con las semillas (Figura 1.4A), en donde los géneros 

Arthrocnemum, Halocnemum, Microcnemum y Tecticornia presentan semillas con embrión 

curvado, abundante perisperma y un tipo de ornamentación del indumento de la 
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exotesta de tipo 1 y 2. Mientras que la presencia de embrión conduplicado, ausencia de 

perisperma o presencia de trazas de éste (SHEPHERD et al., 2005a) y semillas con pelos o 

papilas en su exotesta es propio de Sarcocornia/Salicornia. Estos mismos caracteres son 

los que comentan SHEPHERD et al. (2005a) y KADEREIT et al. (2006) en su rastreo 

morfológico para identificar el clado Salicornia/Sarcocornia frente al resto de géneros de 

la subfamilia. Además, atendiendo al trabajo de KADEREIT et al. (2006), existen 

síndromes de caracteres que permiten diferenciar a nivel individual los distintos géneros 

que componen la subfamilia. 

5.2. Relaciones filogenéticas y sistemática del grupo 

Salicornia/Sarcocornia: implicaciones taxonómicas 

 El grupo Salicornia/Sarcocornia presenta una identidad molecular y morfológica, al 

conformar un clado monofilético que presenta caracteres morfológicos propios en 

relación con el resto de géneros de la subfamilia Salicornioideae. Sin embargo, tal y como 

se ha dicho en el apartado 5.1. de este capítulo, estos dos géneros no constituyen dos 

grupos monofiléticos: el género Sarcocornia es parafilético en relación con el grupo 

monofilético Salicornia (Figuras 1.1, 1.2 y 1.3).  

Desde un punto de vista morfológico, el número de caracteres que permite 

diferenciar a estos dos géneros es muy reducido. SCOTT (1977) propone, por primera 

vez, la separación de estos dos géneros atendiendo al hecho de ser plantas anuales o 

perennes y a la posición relativa de las flores en el artejo fértil. A pesar de ello, muchos 

autores (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; WILSON, 1980, 1984; CONNOR, 1984; VALDÉS 

et al., 1987a,b; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; 

O’CALLAGHAN, 1992; TAN, 1997; BOULOS, 1999; DAVY et al., 2001; BALL, 2003; 

KADEREIT et al., 2003, 2005a, 2006, 2007; SHEPHERD et al., 2004, 2005a,b; JEANMONOD 

& GAMISANS, 2007; MURAKEÖZY et al., 2007; STEFFEN et al., 2009, 2010; CABELLO, 

2011; FUENTE et al., 2011) han aceptado la clasificación realizada por SCOTT (1977). El 

carácter anual o perenne, no parece tener validez por sí mismo para la separación de 

dos géneros en el seno de la familia Amaranthaceae. Existen numerosos ejemplos de 

géneros en esta familia que presentan táxones anuales y perennes (e.g. Atriplex L., Beta 

L., Camphorosma L., Chenopodium L., Patellifolia A.J. Scott, Ford-Lloyd & J.T. Williams, 

Salsola L., Suaeda Forssk. ex J.F. Gmel), y no se ha empleado este tipo de carácter para 
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separarlos en géneros diferentes. Además, en la propia subfamilia Salicornioideae, los 

géneros Tecticornia y Halopeplis incluyen tanto especies anuales como perennes (WILSON, 

1972; KADEREIT et al., 2006; SHEPHERD & WILSON, 2007). Y en el género Salicornia, 

hay especies que presentan formas perennantes, tal es el caso de la especie eurasiática S. 

perennans. Con respecto a la posición relativa de las flores, SCOTT (1977) señala que las 

flores en Sarcocornia estarían más o menos alineadas y en Salicornia formando un 

triángulo, con una flor central claramente por encima de las laterales. Sin embargo, tal y 

como comenta LÓPEZ GONZÁLEZ (1997), en el caso de plantas con flores solitarias 

como Salicornia uniflora Toelken y S. pusilla J. Woods (SHEPHERD & WILSON, 2007), este 

carácter no se puede observar. Además, pierde gran parte de su valor taxonómico 

cuando se comprueba que la especie australiana Sarcocornia blackiana, presenta las flores 

centrales de la cima normalmente en dos filas (WILSON, 1980). Son varios los autores 

(BALL, 1964; LAUSI, 1982; MEIKLE, 1985; FREITAG 1989, 2000; BALL & AKEROYD, 

1993; KÜHN et al., 1993; GIUSTI, 1997; LÓPEZ GONZÁLEZ, 1997; JUDD & FERGUSON, 

1999), que tampoco aceptaron la propuesta de SCOTT (1977); aunque KADEREIT et al. 

(2006) indican que este carácter sí presenta un elevado valor taxonómico.  

 Sin embargo, son más numerosos los caracteres morfológicos comunes a los 

dos géneros, que aquellos propuestos por SCOTT (1977) que han sido utilizados 

tradicionalmente para separarlos. El rastreo morfológico aquí realizado ha mostrado 

que caracteres relacionados con la longevidad de la planta, el hábito, las hojas, las 

inflorescencias, las flores, las semillas y el número cromosómico, tienen estados 

compartidos por los dos géneros. En relación con el hábito, a pesar de ser un carácter 

diagnóstico entre las especies americanas y sudafricanas del género Sarcocornia (ALONSO 

& CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2009, 2010), no lo es para discernir entre Salicornia y 

Sarcocornia. Parece ser, que el hábito erecto junto con la ausencia de tallos radicantes, se 

fijaron de manera temprana en la evolución de ambos géneros, identificándose como 

una condición ancestral para ellos (Figura 1.5A). Sin embargo, algunas especies 

desarrollaron la presencia de un hábito postrado con tallos radicantes como Sarcocornia 

perennis o S. magellanica (Phil.) M.A. Alonso & M.B. Crespo, o solamente un hábito 

postrado como S. natalensis.  
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La filotaxis de las brácteas es opuesta para todos los géneros presentes en el 

estudio, tratándose por tanto de un carácter plesiomórfico en la filogenia realizada. A 

pesar de ello, otros géneros de la subfamilia Salicornioideae no incluidos en el análisis 

(Allenrolfea, Halopeplis, Heterostachys y Kalidium), presentan una filotaxis de brácteas 

alternas. Por lo que se puede decir que la presencia de brácteas opuestas, no es un 

carácter exclusivo de la subfamilia, sino que sirve para diferenciar entre géneros, no 

siendo éste el caso de Salicornia y Sarcocornia. Hay que destacar, que este carácter se 

encuentra dentro del desarrollo de las hojas, y que al igual que en las flores, es un 

proceso regulado genética y hormonalmente (COEN & MEYEROWITZ, 1991; SMITH & 

HAKE, 1992), y fijado de manera temprana en la ontogenia de las hojas (KUHLEMEIER, 

2007). Igualmente, el tipo estomático aparece tempranamente en el desarrollo de las 

hojas (GAY & HURD, 1975), y de nuevo, Salicornia y Sarcocornia comparten los dos 

estados de este carácter morfológico. Así, Salicornia ramosissima J. Woods y S. meyeriana 

presentan estomas expuestos como Sarcocornia perennis o S. neei, mientras que por 

ejemplo Salicornia uniflora, Sarcocornia fruticosa y S. pacifica presentan estomas hundidos 

(O’CALLAGHAN, 1992; GUILLÓ et al., 2012a). 

De entre los caracteres estudiados relacionados con las flores, aquellos que 

tratan la sexualidad de las flores y las estrategias para evitar la autopolinización, han sido 

previamente estudiados para las especies australianas de la subfamilia Salicornioideae 

(WILSON, 1980; SHEPHERD et al., 2005a; SHEPHERD & WILSON, 2007). El 

hermafroditismo se presenta como aquel carácter que se fijó inicialmente en el ancestro 

común de las plantas estudiadas, apareciendo después el resto de estados descritos, que 

dieron lugar a una sexualidad floral muy variable. De hecho, un mismo género como 

Sarcocornia puede presentar hasta tres estados de carácter (flores ginomonoicas, 

hermafroditas y ginodioicas), que además, alguno de ellos (estado de hermafroditismo) 

está compartido con Salicornia (Figura 1.5B). El hecho que estas plantas sean anemófilas 

ha favorecido el desarrollo de distintas estrategias para prevenir la autogamia 

(FERNÁNDEZ-ILLESCAS et al., 2011), como es la maduración diferencial de las anteras y 

del estigma. Según FERNÁNDEZ-ILLESCAS et al. (2011) dentro del género Sarcocornia, S. 

perennis y S. fruticosa no son dicógamas, aún así, especies americanas y sudafricanas sí lo 

son, compartiendo con Salicornia este carácter, que aparece como plesiomórfico. A 
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pesar que el tipo de dicogamia pueda parecer un carácter para separar Salicornia de 

Sarcocornia, otras especies de Sarcocornia no incluidas en el análisis como S. mossiana, 

también tienen flores proterandras (TÖLKEN, 1967), no siendo por lo tanto, este estado 

exclusivo del género Salicornia.  

Los caracteres seminales no han dado suficiente resolución para poder distinguir 

entre los dos géneros, tal y como ocurre a nivel específico dentro del género Sarcocornia 

(SHEPHERD et al., 2005b; ALONSO & CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2010; GUILLÓ et al., 

2012a). Ambos géneros comparten los caracteres plesiomórficos en cuanto a tamaño, 

coloración y características relacionadas con el indumento de la exotesta de las semillas. 

A parte de los caracteres antes mencionados, se debería profundizar en el estudio 

anatómico de la semilla, ya que caracteres como presencia de lípidos, de cuerpos 

proteicos y de granos de almidón en la semilla, podrían aportar nuevos datos en 

relación con la diferenciación de los géneros Salicornia y Sarcocornia.  

El carácter tipo polínico no aporta ninguna información taxonómica a nivel 

genérico, ya que es el mismo para todos los géneros de la subfamilia Salicornioideae 

(VALDÉS et al., 1987a; FERNÁNDEZ-ILLESCAS et al., 2010), aunque se han descrito 

algunos caracteres variables en cuanto al diámetro del grano, el tamaño del poro o la 

ornamentación (MUDIE et al., 2005), pero sin significado taxonómico (FERNÁNDEZ-

ILLESCAS et al., 2010). 

En relación con el número basal cromosómico, los dos géneros presentan una 

dotación cromosómica básica de x=9. Tanto Salicornia como Sarcocornia se caracterizan 

por tener diversos niveles de ploidía, formando un gran complejo de especies 

poliploides, donde el rango de variación fenotípica dificulta el establecimiento de límites 

taxonómicos. Dentro del género Salicornia se han descrito especies diploides y 

tetraploides (CASTRO & FONTES, 1946; CONTANDRIOPOULOS, 1968; LAUSI, 1969; 

CASTROVIEJO & COELLO, 1980; HERRERA-GALLASTEGUI et al., 1989; RUNEMARK, 

1996), aunque también se encontró una forma triploide de la especie S. veneta Pignatti & 

Lausi en Italia (CRISTOFOLINI & CHIAPELLA, 1970), y recientemente se ha descrito la 

especie S. altaica Lomon. como decaploide (LOMONOSOVA, 2005). Además, en el 

género Sarcocornia la poliploidización es evidente, con especies que van desde diploides 

hasta octoploides (2n=18, 27, 36, 54, 72) (CASTRO & FONTES, 1946; 
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CONTANDRIOPOULOS, 1968; NILSSON & LASSEN, 1971; CASTROVIEJO & COELLO, 

1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; LAGO & CASTROVIEJO, 1993), e incluso, se han 

descrito tres híbridos con las siguientes dotaciones cromosómicas 2n=45, 54 y 72 

(CASTROVIEJO & LAGO, 1992).  

En comparación con otros géneros que forman parte de la subfamilia 

Salicornioideae, los géneros Salicornia y Sarcocornia no tienen características morfológicas 

propias. La utilización de caracteres vegetativos y florales tales como la filotaxis de las 

hojas y las brácteas, la fusión o no de las brácteas, el tipo de perianto o de pericarpo y el 

tipo de embrión, permiten diferenciar fácilmente entre Allenrolfea, Arthrocnemum, 

Halocnemum, Halopeplis, Halostachys, Heterostachys, Kalidium y Microcnemum; sin embargo, 

estos mismos caracteres no se pueden utilizar entre Salicornia y Sarcocornia. Desde un 

punto de vista filogenético, mantener independientes los géneros Sarcocornia y Salicornia 

estaría reflejando, respectivamente, el reconocimiento de un grupo parafilético y 

monofilético, como ha sido aceptado por KADEREIT et al. (2006, 2007).  

Los resultados obtenidos muestran la necesidad de realizar nuevos análisis. Por 

una parte, un estudio morfológico en el que se analicen otro tipo de caracteres, tales 

como características anatómicas e histoquímicas, que proporcionen nuevos resultados 

para el grupo de estudio. Y por otra parte, nuevos análisis moleculares utilizando 

regiones diferentes, o incluso, técnicas moleculares distintas. A la espera de dichos 

resultados, se han planteado diferentes hipótesis en relación con la organización 

taxonómica más viable en el grupo Salicornia/Sarcocornia. Se han barajado tres 

posibilidades diferentes: la opción 1 reconocería un único género con cuatro 

subgéneros; la opción 2 reconocería cuatro géneros; y la opción 3 reconocería dos 

géneros. 

Opción 1: Esta opción requeriría la inclusión de todas las especies del clado 

Salicornia/Sarcocornia en un único género. Esta propuesta taxonómica estaría en 

consonancia con las recientes propuestas realizadas en el seno de la subfamilia 

Salicornioideae por SHEPHERD & WILSON (2007). Estos autores realizaron una 

reorganización taxonómica de los géneros australianos Halosarcia Paul G. Wilson, 

Pachycornia Hook.f., Sclerostegia Paul G. Wilson, Tegicornia Paul G. Wilson y Tecticornia, 

incluyéndolos todos ellos en el seno del género Tecticornia. De forma similar a los 
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resultados aquí obtenidos para Salicornia/Sarcocornia, SHEPHERD & WILSON (2007) 

demuestran una escasa diferenciación genética en el reconocimiento de estos géneros, al 

no conformar grupos monofiléticos (con la excepción de Tecticornia), y ponen de 

manifiesto una carencia de caracteres morfológicos claros y consistentes, que permitan 

distinguir entre diferentes géneros.  

Si esta fuera la opción elegida, la denominación taxonómica a nivel de género 

correspondería a Salicornia, atendiendo al Código Internacional de Nomenclatura 

(MCNEILL et al., 2006). Además, cabe indicar que la mayor parte de las especies 

reconocidas hoy en día en Sarcocornia fueron descritas inicialmente en el seno del género 

Salicornia, lo que apuntaría a una mayor simplicidad y estabilidad nomenclatural. Esta 

opción estaría en consonancia con las últimas clasificaciones filogenéticas que señalan el 

reconocimiento formal de grupos taxonómicos basados en clados monofiléticos 

(STEVENS, 2001 en adelante; APG III, 2009; CHASE & REVEAL, 2009; HUMPHREYS & 

LONDER, 2009), así como también, con el reconocimiento de táxones correspondientes 

a grupos monofiléticos que presentan un respaldo morfológico, tal y como algunos 

autores están realizando para diferentes grupos de  angiospermas (e.g. GALBANY-

CASALS et al., 2010; MARTÍNEZ-AZORÍN et al., 2011; FEIST et al., 2012). 

En el seno de este género, Salicornia, se podría proponer una clasificación 

subgenérica, atendiendo principalmente a un criterio monofilético y geográfico. En los 

análisis filogenéticos se pueden observar, cuatro grupos monofiléticos dentro del clado 

Salicornia/Sarcocornia. Además las especies perennes se agrupan atendiendo a su 

distribución geográfica, distinguiéndose un clado americano, un clado europeo-

norteafricano y un clado sudafricano-australiano, y por último, estaría el clado 

constituido por todas las especies anuales. De esta manera, cada uno de los clados 

monofiléticos comentados podrían constituir un subgénero diferente. Esta 

reorganización infragenérica se encontraría en concordancia con las clasificaciones 

realizadas en otros géneros de la familia Amarantahceae como Amaranthus L. (MOSYAKIN 

& ROBERTSON, 1996) o Suaeda (SCHÜTZE et al., 2003).  

Opción 2: Esta opción supondría dividir el clado Salicornia/Sarcocornia en cuatro 

géneros, enfatizando el reconocimiento de grupos monofiléticos. Los cuatro géneros se 

corresponderían con los cuatro subgéneros descritos en la opción 1. Sin embargo, esta 
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opción no parece ser muy viable ya que no existirían suficientes características 

morfológicas que permitieran diferenciar entre estos cuatro géneros. 

Opción 3: Esta opción reconocería los dos géneros existentes en la actualidad, 

aceptando la separación tradicional en Salicornia y Sarcocornia, tal y como hacen 

SHEPHERD et al. (2004, 2005a), KADEREIT et al. (2006, 2007) y MURAKEÖZY et al. 

(2007). Esta opción estaría en consonancia con HÖRANDL & STUESSY (2010) que 

apoyan el reconocimiento de grupos taxonómicos atendiendo a clados parafiléticos. La 

disposición de las flores en el artejo fértil sería el único carácter morfológico que 

apoyaría esta separación en dos géneros, tratándose de un carácter con un mayor 

significado taxonómico que el hecho de tratarse de plantas anuales o perennes.  

De las tres opciones planteadas, el reconocimiento de cuatro géneros sería la 

opción menos viable, ya que como se ha dicho, la ausencia de caracteres morfológicos 

no apoyaría esta separación. En cuanto a las opciones 1 y 3, se ha decidido reconocer 

los géneros Salicornia y Sarcocornia como entidades taxonómicas independientes (opción 

3), tal y como hacen otros autores (SHEPHERD et al., 2004, 2005a; KADEREIT et al., 

2006, 2007; MURAKEÖZY et al., 2007). No obstante, es posible que futuros estudios 

muestren la existencia de algún nuevo carácter estable, que junto con la disposición de 

las flores en el artejo fértil apoyen la separación de ambos géneros, o por el contrario, 

apoyen la ausencia de diferencias entre ellos, y por tanto, sea necesario realizar una 

reclasificación taxonómica, como la planteada en la opción 1. 
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1. INTRODUCCIÓN 

El estudio de las especies del género Sarcocornia en el continente americano 

comenzó fruto de las grandes expediciones del siglo XVIII. El primer autor que 

describió una especie fue MICHAUX (1803) con material procedente de las costas de 

Carolina, y lo hizo en el seno del género Salicornia, con la denominación de Salicornia 

ambigua [=Sarcocornia ambigua (Michx.) M.A. Alonso & M.B. Crespo]. A partir de esta 

primera descripción, hubo muchas otras en todo el continente americano (LAGASCA, 

1817; KUNTH, 1818; MOQUIN-TANDON, 1840; LORENTZ & NIEDERLEIN, 1881; 

PHILIPPI, 1891, 1895). Cabe señalar que se llegaron a proponer hasta 18 táxones, 

atendiendo a formas morfológicas diferentes. Sirva de ejemplo el caso de la expedición 

a Río Negro (Argentina), que se realizó a finales del siglo XIX (LORENTZ & 

NIEDERLEIN, 1881), donde se llegaron a describir tres táxones de Salicornia en una 

misma localidad: S. corticosa var. nachtigalii Niederl., S. doeringii Lor. & Niederl. y S. bergii 

Lor. & Niederl.; comprobándose, posteriormente, que todos ellos eran la misma 

especie, e incluso esa misma especie ya había sido descrita con anterioridad como 

Salicornia neei Lag. (LAGASCA, 1817) y S. peruviana Kunth (KUNTH en VON HUMBOLDT 

et al., 1818). En consecuencia, algunas de las especies sudamericanas de este género se 

han citado hasta con ocho nombres diferentes. La controversia definitiva llegó de la 

mano de SCOTT (1977), cuando publicó la descripción del género Sarcocornia. En su 

trabajo, este autor sinonimizó la mayor parte de las especies perennes americanas a los 

dos táxones descritos de Europa: Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia perennis. En el último 

trabajo de revisión taxonómica y nomenclatural de los táxones de Sarcocornia 

sudamericanos realizado por ALONSO & CRESPO (2008), se ha aceptado la existencia de 

solo cinco especies: S. ambigua (Michx.) M.A. Alonso & M.B. Crespo; S. andina (Phil.) 

Freitag, M.A. Alonso & M.B. Crespo; S. magellanica (Phil.) M.A. Alonso & M.B. Crespo; 

S. neei (Lag.) M.A. Alonso & M.B. Crespo y S. pulvinata (R.E.Fr.) A.J. Scott. En el caso 

de Norteamérica, se reconocen tres especies: S. ambigua, S. pacifica (Standl.) A.J. Scott y 

S. utahensis (Tidestr.) A.J. Scott, que, en ocasiones, son igualmente confundidas con las 

especies S. fruticosa y S. perennis (BALL, 2003; ALONSO & CRESPO, 2008). Por último, se 

quiere indicar que a finales del siglo XIX, PARISH (1898) describió la especie Salicornia 
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subterminalis Parish para el oeste de Norteamérica. Sin embargo, STANDLEY (1914) la 

combinó en el seno del género Arthrocnemum, como A. subterminale (Parish) Standl. 

En Europa y Norte de África, se acepta ampliamente la existencia de dos 

especies del género Sarcocornia: S. fruticosa y S. perennis (SCOTT, 1977; CASTROVIEJO & 

COELLO, 1980; GREUTER et al., 1984; VALDÉS et al., 1987a,b; CASTROVIEJO, 1990; 

STACE, 1991; AIZPURU et al., 1999; VALDÉS et al., 2002; JEANMONOD & GAMISANS, 

2007; DAVY et al., 2006; SÁNCHEZ-GÓMEZ & GUERRA, 2007), ambas descritas por 

primera vez bajo el género Salicornia, por lo que en algunos trabajos aparecen 

denominadas de esta forma (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; 

MEIKLE, 1985; FREITAG, 2000; COSTE, 2007) o Arthrocnemum (AELLEN et al., 1967; 

LAUSI, 1982; BOLÒS & VIGO, 1990; BALL, 1993). De ellas, también se han descrito 

numerosas subespecies y variedades, que en la mayoría de los casos han respondido a 

meros cambios en la morfología por causas fundamentalmente ecológicas (QUÉZEL & 

SANTA, 1963; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; RIVAS-MARTÍNEZ, 1988; CASTROVIEJO 

& LAGO, 1992; LÓPEZ GONZÁLEZ, 1997; LAHONDÈRE, 2004).  

En el marco de la península ibérica, CASTROVIEJO & COELLO (1980) publicaron 

una síntesis taxonómica y cariológica en la que confirmaron la presencia de tres 

táxones: S. fruticosa, S. perennis subsp. perennis y S. perennis subsp. alpini. El criterio 

utilizado para diferenciar entre estos táxones fue únicamente morfológico, basado en la 

presencia de porte arbustivo y tallos no enraizantes en S. fruticosa, frente a tallos 

enraizantes y decumbentes en S. perennis. En el seno de la especie S. perennis, estos 

autores identifican la subespecie típica por sus tallos enraizantes débiles, mientras que 

son rígidos y tortuosos en S. perennis subsp. alpini. Este tratamiento taxonómico lo han 

utilizado diversos autores (VALDÉS et al., 1987a,b, 2002; CASTROVIEJO, 1990; 

REDONDO, 2004; DAVY et al., 2006; SÁNCHEZ-GÓMEZ & GUERRA, 2007; CABELLO, 

2011), aunque S. perennis subsp. alpini también ha sido considerada con el rango 

específico, como S. alpini (Lag.) Rivas Mart. (RIVAS-MARTÍNEZ, 1988; CASTROVIEJO & 

LAGO, 1992; MATEO & CRESPO, 2009). Recientemente, se ha descrito una nueva 

especie denominada Sarcocornia hispanica para el sureste ibérico (FUENTE et al., 2011). La 

distinción de este taxon, respecto a los anteriores, se ha basado en caracteres 
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morfológicos relacionados con el hábito, la forma del ápice de las hojas, el tipo de 

pericarpo, la forma de las semillas y su tipo de ornamentación (FUENTE et al., 2011).  

Tanto del continente americano, como del europeo y del Norte de África, los 

estudios realizados sobre este grupo de plantas han sido mayoritariamente 

morfológicos, aunque también hay algunos estudios basados en herramientas 

moleculares. La mayor parte de ellos han sido incluidos en análisis filogenéticos 

generales sobre la subfamilia Salicornioideae (PAPINI et al., 2004; SHEPHERD et al., 2004, 

2005a; KADEREIT et al., 2005a, 2006, 2007; MURAKEÖZY et al., 2007), siendo escasos los 

trabajos filogenéticos enfocados específicamente sobre estos táxones. Existen trabajos 

más específicos llevados a cabo por LUQUE et al. (1995) y FIGUEROA et al. (2003). Estos 

autores han realizado estudios poblacionales mediante el uso de RAPD (“Random 

Amplified Polymorphic DNA”) en el suroeste de la península ibérica. LUQUE et al. (1995) 

pusieron de manifiesto una considerable variación genética, con una clara 

diferenciación entre los géneros Sarcocornia, Salicornia y Arthrocnemum. FIGUEROA et al. 

(2003), utilizaron los RAPD para caracterizar las especies del género Sarcocornia y para 

identificar sus posibles híbridos.  

2. OBJETIVOS 

Atendiendo a los antecedentes expuestos, hasta el momento no se ha realizado 

un estudio filogenético detallado de los táxones del género Sarcocornia en América, 

Europa y Norte de África, que sirva de base para establecer las relaciones taxonómicas 

propuestas basadas únicamente en caracteres morfológicos. Por estos motivos, se 

plantearon los siguientes objetivos: 

- Estudiar detalladamente las relaciones filogenéticas entre las especies 

americanas, europeas y norteafricanas del género Sarcocornia. 

- Clarificar las relaciones filogenéticas entre las especies americanas del género 

Sarcocornia. 

- Analizar las relaciones filogenéticas entre los táxones de distribución europeo-

norteafricana.  

- Interpretar la diversificación y biogeografía del género Sarcocornia en su 

distribución americana y europeo-norteafricana. 
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3. MATERIAL Y MÉTODOS 

3.1. Estudio filogenético de los táxones de distribución americana, 

europea y norteafricana 

3.1.1. Material vegetal 

Se han analizado 44 muestras pertenecientes a los géneros Sarcocornia, 

Arthrocnemum y Halocnemum (Apéndice 1). Como grupo externo, se seleccionaron tres 

táxones de los dos últimos géneros (A. macrostachyum, A. subterminale y H. strobilaceum M. 

Bieb.), incluyendo en el análisis dos ejemplares de A. macrostachyum, uno de A. 

subterminale y dos de H. strobilaceum. Del género Sarcocornia, se han estudiado un total de 

39 especímenes que representan 12 especies distribuidas por el continente americano, 

territorios europeo-norteafricanos y sudafricanos.  

3.1.2. Extracción de ADN, amplificación y secuenciación 

El ADN genómico total se ha extraído de material fresco o procedente de 

material desecado en gel de sílice (CHASE & HILL, 1991) siguiendo el método 

modificado 2×CTAB (DOYLE & DOYLE, 1987). El ADN total se purificó mediante el 

uso de minicolumnas de purificación de Ultraclean® PCR Clean-Up Kit (MOBIO) 

siguiendo el protocolo del fabricante. El ADN total se ha depositado en el banco de 

ADN de la Universidad de Alicante. 

Se ha realizado la amplificación de cinco regiones de ADN, dos nucleares y tres 

plastidiales. Las dos regiones pertenecientes al ADN nuclear fueron ITS y el gen de 

copia baja fitocromo C (PHYC). Para ITS, se utilizaron los iniciadores ITS18 e ITS26 

(KÄS & WINK, 1997). La amplificación de PHYC se realizó usando los iniciadores 

PhyCDO y PhyCDLE (MATHEWS et al., 1995). Los productos de la amplificación de 

PHYC se clonaron mediante el vector pGEM®-T Easy (Promega Gmbh, Mannheim, 

Germany). A partir de las secuencias clonadas, se diseñaron nuevos iniciadores 

denominados PHYC-Sar F [5’-ATAAGCTTGCAGTAAGGCC-3’] y PHYC-Sar R [5’-

AAGAAGATCTTGGGTGCATC-3’], permitiendo secuenciar directamente un 

fragmento de aproximadamente 900 pares de bases. Dicho fragmento se encuentra en 
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el primer exón del gen PHYC comenzando a partir de las 677 pares de bases y 

continuando en dirección 5’-3’.  

En el caso del ADN plastidial, las tres regiones empleadas fueron el espaciador 

intergénico rpl32-trnL(UAG), el espaciador intergénico trnQ(UUG)-rps16 y el intrón rps16. La 

región rpl32-trnL(UAG) se amplificó utilizando los iniciadores rpl32F y trnL(UAG) (SHAW et 

al., 2007). La amplificación de trnQ(UUG)-rps16 se realizó con los iniciadores trnQ(UUG) y 

rps16×1 (SHAW et al., 2007). Y, por último, rps16 se amplificó con los iniciadores rps16 

5’exon y rps16 3’exon (DOWNIE & KATZ-DOWNIE, 1999).  

Para todas las regiones nucleares y plastidiales, las amplificaciones se realizaron 

siguiendo el protocolo: 22 µl de ABgene PCR Mastermix (1.25 U Thermoprime Plus 

DNA polymerase; 75 mM Tris-HCl, 20 mM (NH4)2SO4; 2.5 mM MgCl2; 0.01% Tweenw 

20; 0.2 mM de cada dNTP); 0.5 µl de albúmina de suero bovino (BSA; 0.4%); 0.5 µl de 

cada iniciador; y aproximadamente 50 ng de muestra de ADN. Estas amplificaciones se 

realizaron en un termociclador GeneAmp®PCR System 9700 (PE Biosystems, Inc.). 

Para ITS, se utilizó el siguiente programa: 2 minutos a 94ºC, seguidos de 30 ciclos a 

94ºC durante 30 segundos, 45ºC durante 30 segundos, 72ºC durante 1 minuto, y una 

extensión final de 72ºC durante 4 minutos. Para PHYC, el programa usado fue 3 

minutos a 94ºC, seguido de 32 ciclos a 94ºC durante 1 minuto, 52ºC durante 1 minuto, 

72ºC durante 1 minuto, y una extensión final de 7 minutos a 72ºC. Las regiones rpl32-

trnL(UAG) y trnQ(UUG)-rps16 compartieron el mismo programa: 1 minuto a 96ºC, seguido 

de 30 ciclos a 94ºC durante 1 minuto, 52ºC durante 2 minutos, 72ºC durante 2 minutos, 

y una extensión final de 10 minutos a 72ºC. Para rps16, se utilizó el siguiente programa: 

30 segundos a 94ºC, seguido de 35 ciclos a 94ºC durante 1 minuto, 50ºC durante 1 

minuto, 72ºC durante 1 minuto, y una extensión final de 10 minutos a 72ºC. Los 

productos de PCR se purificaron mediante el uso de minicolumnas de purificación de 

Ultraclean® PCR Clean-Up Kit (MOBIO), siguiendo el protocolo del fabricante. 

Las secuencias se han obtenido empleando los mismos iniciadores señalados 

anteriormente y han sido editadas con el programa SEQUENCHER v 4.8 (Gene Codes 

Corp.). Se utilizó el programa GBLOCKS v. 0.91 (CASTRESANA, 2000; TALAVERA & 

CASTRESANA, 2007) con el fin de mejorar los alineamientos, eliminando las regiones 

ambiguas. Los parámetros utilizados fueron: “Minimum Number of Sequences for a Conserved 
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Position” y “Minimum Number of Sequences for a Flank Position”: la mitad del número de 

secuencias en cada caso; “Minimum Number of Contiguous Nonconserved Positions”: 5; 

“Maximum Number of Contiguous Nonconserved Positions”: 10; “Minimum Length of a Block”: 5, 

“Allowed Gap Positions”: “With Half”. La obtención de la matriz final se ha conseguido 

mediante el programa PAUP v. 4.0b10 para Macintosh (SWOFFORD, 2000).  

3.1.3. Análisis molecular 

Los análisis heurísticos de Máxima Parsimonia (MP) se han realizado con los 

programas PAUP v. 4.0b10 para Macintosh (SWOFFORD, 2000) y TNT v. 1.1 

(GOLOBOFF et al., 2003–2005), con los estados de caracteres no ordenados y los 

cambios entre estados igualmente probables (criterio de parsimonia de Fitch) (FITCH, 

1971). Las gaps se han codificado como una quinta base. En la búsqueda de los árboles 

de mayor parsimonia, la matriz fue analizada con 1000 réplicas con la opción de adición 

de táxones al azar (“Random Taxon Addition”) y empleando la opción “Tree-Bisection-

Reconection” (TBR) en la reorganización de las ramas (SWOFFORD et al., 1996). El apoyo 

de los clados obtenidos se ha examinado con el método de “bootstrap” (BS, 

FELSENSTEIN, 1985), con 2000 réplicas, adición de secuencias simple y con el proceso 

de reordenación de las ramas TBR. Los clados con valores de BS comprendidos entre 

50-74% se consideran débilmente apoyados, 75-89% moderadamente apoyados y entre 

90-100% fuertemente apoyados (MARTÍNEZ-AZORÍN et al., 2011). Los índices de 

consistencia (CI) y de retención (RI) se calcularon excluyendo los caracteres no 

informativos. 

Los análisis de Inferencia Bayesiana (IB) se calcularon utilizando MRBAYES v. 

3.1.2 (HUELSENBECK & RONQUIST, 2001; RONQUIST & HUELSENBECK, 2003). 

Previamente, se determinaron los modelos de evolución más afines a los datos 

utilizando el criterio AIC (“Akaike Information Criterion”) (POSADA & CRANDALL, 1998; 

POSADA & BUCKLEY, 2004), implementados con el programa JMODELTEST v. 0.1.1. 

(POSADA, 2008). Con este análisis Bayesiano, se han formado 3000000 de generaciones, 

guardando una de cada 200, y se han excluido entre 4500 y 13000 árboles (“burnin”) 

para evitar aquéllos que pudiesen haber estado muestreados antes de la convergencia de 

las cadenas de Markov. En este caso, el apoyo de las ramas se ha evaluado mediante la 
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probabilidad posterior (PP), considerando ésta significativa en las ramas que presenten 

un valor igual o superior a 0.95.  

3.2. Estudio de los táxones de distribución europeo-norteafricana con la 

técnica AFLP 

3.2.1. Material vegetal y extracción de ADN 

 Se han analizado un total de 53 muestras (23 de S. fruticosa y 30 de S. perennis, de 

las que siete corresponden a localidades en las que se ha citado tradicionalmente S. 

perennis subsp. alpini). Las 53 muestras analizadas pertenecen a ocho poblaciones. Para S. 

fruticosa, se han incluido muestras de Cordovilla (COR; Albacete, España), Delta del 

Ebro (EBR; Tarragona, España) y Playa de Sancti Petri (PET; Cádiz, España). Para S. 

perennis subsp. perennis, se estudiaron muestras de las poblaciones de Órzola (ORZ; 

Lanzarote, España), Arekmane (ARE; Nador, Marruecos), Chichester (CHC; West 

Itchenor, Reino Unido) y Estuario de Aposelemis (APO; Creta, Grecia), y para S. 

perennis subsp. alpini, el material vegetal procedía de la población de Laguna de las 

Yeguas (YEG; Ciudad Real, España). El número de individuos por población varió de 

tres a 16 muestras. El ADN genómico total se ha extraído siguiendo el protocolo 

descrito en el apartado 3.1.2. 

3.2.2. Técnica AFLP 

 Se ha seguido el protocolo de AFLPTM Plant Mapping Protocol (Applied 

Biosystems), teniendo en cuenta que el género Sarcocornia se caracteriza por poseer un 

genoma de pequeño tamaño (KOCE et al., 2008), por lo que los iniciadores selectivos 

fueron modificados, tal y como sugiere FAY et al. (2005). Los iniciadores EcoR1 

presentan solo dos bases, mientras que el resto de reactivos y rangos de temperaturas 

de las amplificaciones siguieron el protocolo original. Se realizaron pruebas con 25 

combinaciones de iniciadores diferentes, de los que las combinaciones EcoR1-AC + 

MseI-CAC (marcador azul) y EcoR1-AA + MseI-CAC (marcador verde) mostraron 

bandas claramente distinguibles. La separación de los fragmentos marcados con 

fluorescencia procedentes de las amplificaciones selectivas, se realizó mediante 
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electroforesis en gel desnaturalizante de poliacrilamida al 5.0 % usando un secuenciador 

automático ABI PRISM 3700 (Applied Biosystems, Inc.).  

3.2.3. Análisis de los datos 

 El análisis de los fragmentos se realizó con el programa GENEMAPPER v. 4.0 

(Applied Biosystems). Aquellos fragmentos con tamaños comprendidos entre 50 y 500 

pares de bases se codificaron como presente (1) o ausente (0), constituyendo una matriz 

binaria.  

Para obtener una estimación de la singularidad de cada taxon, se calculó el 

número de alelos privados (Npal) utilizando el programa AFLP-SURV (VEKEMANS, 

2002). Se construyó un árbol de “Neighbor-Joining” (NJ) (SAITOU & NEI, 1987) basado 

en la medida de la distancia de NEI & LI (1979), utilizando el programa PAUP v. 4.0b10 

para Macintosh (SWOFFORD, 2000) con el objetivo de detectar una estructuración 

geográfica de la variación genética. El apoyo de los clados fue evaluado con el método 

de “bootstrap” (BS; FELSENSTEIN, 1985), con 5000 réplicas. Se realizó un análisis de 

coordenadas principales (PCOA) basado en la matriz binaria, utilizando el programa 

GENEALEX v. 6.4 (PEAKALL & SMOUSE, 2006), con la distancia de SMOUSE & 

PEAKALL (1999). Asimismo, se determinó la estructuración genética utilizando un 

análisis bayesiano con BAPS v. 5.4 (CORANDER et al., 2004). En primer lugar se llevó a 

cabo un análisis de “mixture” utilizando la opción de “Clustering of individuals”, donde se 

seleccionaron valores de K (número de grupos) comprendidos entre dos y nueve, 

repitiendo cada valor de K diez veces. En segundo lugar, se utilizaron los resultados del 

análisis de “mixture” para realizar un análisis de “admixture” (CORANDER & MARTTINEN, 

2006). Los parámetros usados en este segundo análisis fueron: (1) tamaño mínimo de 

las poblaciones: tres individuos; (2) 100 interacciones para estimar los coeficientes de 

“admixture” de los individuos; (3) 200 simulaciones en los individuos referenciados de 

cada población; (4) 10 interacciones para estimar los coeficientes de “admixture” en los 

individuos referenciados. Por último, se realizó un análisis molecular de la varianza 

(AMOVA), usando el programa ARLEQUIN v. 3.1 (EXCOFFIER et al., 2005), donde se 

comparó la variación genética entre táxones.  
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4. RESULTADOS 

4.1. Estudio filogenético de los táxones de distribución americana, 

europea y norteafricana 

 Los datos referentes a las matrices analizadas, los índices de consistencia y 

retención y los modelos evolutivos obtenidos en cada caso, aparecen en la tabla 2.1. El 

análisis de las matrices obtenidas usando el programa GBLOCKS v. 0.91 dio el mismo 

resultado que el análisis de las matrices previo a la aplicación de GBLOCKS v. 0.91, por 

lo que los resultados que se muestran se refieren al estudio de las matrices sin haber 

utilizado dicho programa. Puesto que los análisis de Máxima Parsimonia e Inferencia 

Bayesiana aportan resultados similares, únicamente se presenta en cada caso, el árbol 

basado en el análisis de Máxima Parsimonia. 

Tabla 2.1. Principales características y resultados de las secuencias analizadas para las diferentes 
regiones estudiadas: Nº táxones (Número de táxones), L. matriz (pb) [Longitud de matriz (pares de 
bases)], C. inf. (Caracteres informativos), Nº árboles m. pars. (Número de árboles más parsimoniosos), Nº 
pasos (Número de pasos), CI (Índice de consistencia), RI (Índice de retención), Modelo evol. (Modelo 
evolutivo). La región rpl32(UAG)-trnL aparece como rpl32-trnL y trnQ(UUG)-5’rps16 como trnQ-rps16. 
Únicamente la última fila se corresponde con los resultados del análisis de Inferencia Bayesiana, el resto 
son de Máxima Parsimonia. 

 
ITS 

(1) 

rpl32-trnL 

(2) 

trnQ-rps16 

(3) 

rps16 

(4) 

PHYC 

(5) 
2+3+4 1+2+3+4 

Nº 
táxones 44 44 44 44 44 44 44 

L. matriz 
(pb) 691 923 683 913 913 2519 3210 

C. inf. 118 67 53 50 95 170 288 

Nº 
árboles 
m. pars. 

674 12 3720 1190 20 12 1212 

Nº pasos 250 102 92 79 195 277 555 

CI 0.788 0.931 0.891 0.949 0.779 0.910 0.807 

RI 0.932 0.980 0.964 0.980 0.912 0.970 0.934 

Modelo 
evol. TIM2+I+G GTR+G TVM+G TVM+G GTR+I+G 

Cada 
región su 
modelo 

Cada 
región su 
modelo 
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4.1.1. Análisis de la región ITS 

Los resultados obtenidos en la región ITS son coincidentes con los obtenidos en 

el capítulo 1, donde se pueden diferenciar dos clados monofiléticos a los que se ha 

denominado a y b, respectivamente (Figura 2.1). El “clado a” está constituido por las 

especies americanas, europeas y norteafricanas del género Sarcocornia (89% BS, 1.00 PP), 

mientras que el “clado b” está conformado por las especies del género Sarcocornia de 

Sudáfrica.  

Dentro del “clado a”, se diferencian dos grupos monofiléticos fuertemente 

apoyados, correspondientes a las especies americanas (subclado a1; 98% BS; 1.00 PP), y 

a las europeas y norteafricanas (subclado a2; 99% BS; 1.00 PP).  

En el “subclado a1”, no se observa ni un patrón geográfico ni ecológico (Figura 

2.1). Así, la especie S. utahensis aparece como rama externa a todo el clado americano, 

seguida de S. pulvinata. El resto de especies conforman un clado fuertemente apoyado 

(95% BS; 1.00 PP) dentro del cual, la posición filogenética de S. andina y S. ambigua está 

sin resolver. Las especies S. neei, S. pacifica y S. magellanica forman un clado monofilético 

débilmente apoyado solo por IB (0.51 PP). En MP, las relaciones entre S. pacifica y las 

poblaciones chilenas de S. neei 10 y 11 (Copiapó y Chiloé, respectivamente) junto con S. 

andina y S. ambigua están sin resolver. El resto de ejemplares de Argentina y Perú de S. 

neei (7, 8 y 12) junto con la especie S. magellanica constituyen un clado monofilético (51% 

BS; 0.96 PP). 

En relación con el “subclado a2”, se diferencian dos grupos monofiléticos 

(Figura 2.1). El primero de ellos está constituido por tres ejemplares de la especie S. 

fruticosa de las poblaciones italianas de San Giovanni de Sinnis (23), Laguna di Orbetello 

(24) y Treporti (25), que presenta un fuerte apoyo (99% BS; 1.00 PP), siendo un clado 

hermano del resto de ejemplares estudiados de S. fruticosa y S. perennis (98% BS; 1.00 

PP). En el interior de este último grupo, la mayor parte de las relaciones entre los 

ejemplares de ambos táxones no aparecen resueltas. Atendiendo al análisis bayesiano, se 

forman dos grupos en los que ambas especies están entremezcladas. En primer lugar y 

con un apoyo de 0.84 PP, aparece un clado conformado por ejemplares de ambas 

especies procedentes de diversas poblaciones atlánticas. En su interior, únicamente las 

muestras de S. perennis forman un grupo monofilético (70% BS; 1.00 PP), ya que los 
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ejemplares de S. fruticosa aparecen sin resolver. En el segundo grupo (0.78 PP), la mayor 

parte de las poblaciones de S. perennis que lo conforman (Aveiro, 40; Laguna de Peña 

Hueca, 32; Isla Mayor, 31; Caridad, 27; Estuario de Aposelemis, 38; La Macta, 33; Capo 

Feto, 39 y Monastir, 43), aparecen formando un grupo monofilético tanto en MP como 

en IB (58% BS; 0.97 PP). Por el contrario, el resto de muestras de S. fruticosa y S. perennis 

aparecen consecutivamente como ramas hermanas al clado de S. perennis, careciendo 

muchas de ellas de apoyo. 

 

Figura 2.1. Uno de los 674 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis de ITS (longitud del 
árbol=250 pasos; CI=0.788; RI=0.932). Las longitudes obtenidas en los árboles con pesos iguales (Fitch) 
se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de las ramas se muestran primero los 
valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un guión (-) denota un clado que 
presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las abreviaturas hacen referencia a: 
S. (Sarcocornia). La codificación que aparece junto a los ejemplares estudiados, aparece en el apéndice 
1. 
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En el caso del análisis MP, las relaciones de este “subclado a2” son diferentes. 

En lugar de aparecer únicamente los dos grupos monofiléticos antes descritos, la mayor 

parte de las relaciones filogenéticas aparecen sin resolver. No obstante se puede 

observar la presencia de pequeños grupos monofiléticos. El primer clado (70% BS) está 

constituido únicamente por ejemplares de la subespecie típica de S. perennis procedentes 

de poblaciones atlánticas de Reino Unido (41 y 42) y España (34 y 35). El segundo 

clado engloba a la mayor parte de las muestras estudiadas, aunque presenta un apoyo 

muy débil (56% BS). Dentro de este clado, se observa un grupo monofilético 

conformado por la gran mayoría de ejemplares de las dos subespecies de S. perennis de 

las poblaciones de Aveiro (40), Laguna de Peña Hueca (32), Isla Mayor (31), Caridad 

(27), Estuario de Aposelemis (38), La Macta (33), Capo Feto (39) y Monastir (43) (58% 

BS). El resto de ejemplares de S. perennis y S. fruticosa de las poblaciones de Bonanza 

(28), Torroella de Montgrí (30), Es Trenc (22), Arles (36) y Agua Amarga (19) aparecen 

como ramas hermanas al clado mencionado de S. perennis, aunque carecen de apoyo por 

lo que sus relaciones filogenéticas aparecen mayormente colapsadas. 

4.1.2. Análisis PHYC 

 El estudio de PHYC (Figura 2.2) ha dado lugar a un árbol de topología no 

coincidente con los resultados previos de ITS (Figura 2.1). Por un lado, se puede 

observar la existencia de un clado conformado por especies tanto americanas como 

europeas y norteafricanas (S. neei, S. magellanica, S. perennis y S. fruticosa), con un fuerte 

apoyo en ambos análisis (100% BS; 1.00 PP). Por el otro lado, el resto de las muestras 

analizadas aparecen formando un único grupo monofilético (72% BS; 1.00 PP), donde 

se aprecian relaciones filogenéticas similares a las indicadas en el análisis de ITS, aunque 

la posición de algunos táxones y de las poblaciones analizadas es diferente.  

Dentro del “clado a” (83% BS, 0.95 PP), se pueden distinguir dos grupos 

monofiléticos denominados subclados a1 y a2, respectivamente. El “subclado a1” está 

formado por todas las especies americanas, con la presencia de un único ejemplar de S. 

fruticosa (Agua Amarga, 19) como la rama externa al clado monofilético de las especies 

americanas (87%BS; 0.99 PP). Dentro del clado de las especies americanas, se aprecia 

una posición filogenética diferente para S. neei (Copiapó, 10), S. andina y S. pulvinata 

frente al indicado en ITS. Para la primera de ellas, ésta presenta una posición externa a 
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todo el clado americano, mientras que S. andina y S. pulvinata aparecen totalmente 

embebidas en un clado monofilético formado por S. neei, S. pacifica y S. ambigua, que 

solo presenta un débil apoyo con IB (0.58 PP). 

 

Figura 2.2. Uno de los 20 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis de PHYC (longitud del 
árbol=195 pasos; CI=0.779; RI=0.912). Las longitudes obtenidas en los árboles con pesos iguales (Fitch) 
se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de las ramas se muestran primero los 
valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un guión (-) denota un clado que 
presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las abreviaturas hacen referencia a: 
S. (Sarcocornia), Amér. (América), Euro. (Europa), N. (Norte), Afric. (África) y la codificación que aparece 
junto a los ejemplares estudiados, aparece en el apéndice 1. 
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El “subclado a2” está conformado únicamente por las especies S. fruticosa y S. 

perennis (78% BS; 1.00 PP), que presenta como rama más externa a la población italiana 

de Treporti de S. fruticosa (25). En su interior, se observan dos subclados principales, 

cuya presencia está apoyada únicamente con el análisis IB (0.55 y 0.76 PP; 

respectivamente). El primero de ellos está formado por dos ejemplares de S. perennis 

subsp. perennis de Reino Unido (41 y 42) (51% BS; 0.98 PP), junto con el representante 

de la misma subespecie de la población portuguesa de Aveiro (40). El segundo de ellos 

agrupa al resto de las poblaciones de S. perennis y S. fruticosa (0.76 PP). Cabe indicar que 

dentro de este clado, la mayor parte de las poblaciones de ambas subespecies de S. 

perennis aparecen entremezcladas formando un grupo monofilético tanto en MP como 

en IB (94% BS; 1.00 PP). Por el contrario, las muestras de S. fruticosa aparecen 

consecutivamente como ramas hermanas al clado de S. perennis, sin formar entre ellas, 

un grupo monofilético.  

Conviene destacar la presencia de un ejemplar de S. perennis (34) dentro del 

“clado b” (74% BS, 0.98 PP). Este ejemplar europeo queda inmerso dentro de un clado 

constituido únicamente por especies sudafricanas de Sarcocornia, formando parte de un 

grupo (64% BS; 0.96 PP) junto con S. pillansii y un ejemplar de S. natalensis. 

4.1.3. Análisis conjunto del plasto: regiones rpl32-trnL(UAG), trnQ(UUG)-rps16 

y rps16 

 Se presenta el árbol resultante del análisis conjunto de las tres regiones 

plastidiales (Figura 2.3), ya que el resultado es el mismo que el obtenido del estudio por 

separado de cada una de las regiones. La topología del árbol obtenido es coincidente 

con los resultados previos de ITS (Figura 2.1), salvo algunas excepciones. En términos 

generales, se mantiene la existencia de dos clados principales denominados a y b, 

respectivamente. El “clado a” (100% BS; 1.00 PP) corresponde a las especies 

americanas y euroasiáticas y el “clado b” (67% BS) a las especies sudafricanas. Así 

mismo, dentro del “clado a” se puede reconocer la separación de dos subclados 

monofiléticos denominados a1 (100% BS) en el que se representan todas las especies 

americanas y a2 (100% BS; 1.00 PP) donde se engloban las europeo-norteafricanas. 
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 En relación con el “subclado a1” (100% BS), la posición de las ramas basales del 

clado americano varía según el análisis realizado. En MP, S. utahensis constituye la rama 

más externa, seguida del grupo monofilético formado por S. andina y S. pulvinata (99% 

BS). Sin embargo, en IB, la rama más externa se corresponde con el clado monofilético 

S. andina y S. pulvinata (1.00 PP), seguido de S. utahensis (0.63 PP) (el cambio de posición 

de estas dos ramas no viene reflejado en el árbol de la figura 2.3). Con respecto al resto 

de especies, todas ellas forman un clado monofilético fuertemente apoyado por ambos 

análisis (94% BS; 1.00 PP), pero en el que la posición de la especie S. magellanica varía 

atendiendo al análisis realizado. En MP, se distinguen tres líneas evolutivas cuyas 

relaciones filogenéticas no están resueltas. La primera de ellas está conformada por un 

clado constituidos por S. neei (7, 8 y 12) (69% BS), la segunda por un clado formado por 

S. neei (10 y 11), S. pacifica (13 y 14) y S. ambigua (1) (59% BS) y por último, la tercera 

rama está constituida solo por S. magellanica. Por el contrario, en IB la especie S. 

magellanica forma parte de un clado monofilético junto a la especie S. neei (muestras 7, 8 

y 12) (0.61 PP), donde aparece como rama externa (posición no mostrada en la figura 

2.3). Aparte de S. magellanica, el resto de especies americanas aparecen agrupadas en dos 

clados monofiléticos. El primero (69% BS; 0.98 PP) está conformado por tres 

ejemplares de S. neei de Argentina (7 y 8) y Perú (12), mientras que el segundo (59% BS; 

0.96 PP) agrupa el resto de especies, apareciendo el ejemplar de S. neei de Copiapó (10) 

como la rama más externa del clado, en cuyo interior se forma a su vez, otro grupo 

monofilético (66% BS; 0.91 PP) constituido por las especies S. ambigua, S. neei (11) y S. 

pacifica (13 y 14).  

El “subclado a2” (100% BS; 1.00 PP) muestra la mayor parte de las posiciones 

filogenéticas sin resolver de las especies europeo-norteafricanas. Únicamente se observa 

la existencia de dos clados monofiléticos. El primero de ellos (66% BS; 0.94 PP), está 

constituido por diversos ejemplares de S. fruticosa y de ambas subespecies de S. perennis, 

donde se observa nuevamente la aparición de ramas colapsadas, y solo dos de ellas 

conforman grupos monofiléticos (54% BS; 0.97 PP y 62% BS; 0.98PP) sin patrón 

geográfico. El segundo de los clados monofiléticos (63% BS; 0.99 PP), lo conforman 

únicamente dos ejemplares de S. fruticosa de Agua Amarga (19) y San Giovanni de Sinnis 

(23). 
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Dentro del “clado b”, formado por especies sudafricanas, llama la atención la 

presencia de la subespecie europea S. perennis subsp. perennis (34), que se encuentra 

embebida en el interior de un clado fuertemente apoyado (100% BS; 1.00 PP), formado 

por la especie S. natalensis.  

 

Figura 2.3. Uno de los 12 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis conjunto de rpl32-
trnL(UAG), trnQ(UUG)-rps16 y rps16 (longitud del árbol=277 pasos; CI=0.910; RI=0.970). Las longitudes 
obtenidas en los árboles con pesos iguales (Fitch) se muestran en la parte superior de las ramas. En la 
parte inferior de las ramas se muestran primero los valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades 

posteriores Las abreviaturas hacen referencia a: S. (Sarcocornia). Un guión (-) denota un clado que 
presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. La codificación que aparece junto a los 
ejemplares estudiados, aparece en el apéndice 1. 
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4.1.4. Análisis conjunto de la región nuclear ITS y regiones plastidiales 

Coincidiendo con los anteriores análisis de ITS y del plasto (Figuras 2.1 y 2.3), se 

pueden diferenciar los clados a y b (100% BS; 1.00 PP y 83% BS, respectivamente) 

(Figura 2.4), y los subclados a1 y a2 (100% BS; 1.00 PP, en ambos casos) dentro del 

“clado a”. 

Dentro del “subclado a1”, S. utahensis constituye la rama más externa del grupo. 

El resto de muestras forman un grupo monofilético que presenta un apoyo de 86% BS 

y 1.00 PP. Las especies S. pulvinata y S. andina no forman un grupo monofilético como 

ocurría en el plasto (Figura 2.3), sino que constituyen dos ramas hermanas consecutivas 

al clado constituido por S. neei, S. magellanica, S. pacifica y S. ambigua (98% BS; 1.00 PP). 

Las relaciones en el interior de este último clado son coincidentes con las del plasto 

(Figura 2.3), apareciendo la especie S. magellanica como hermana del grupo monofilético 

constituido por S. neei de Argentina (7 y 8) y Perú (12) (69% BS; 0.99 PP). Al igual que 

en análisis anteriores, no existe un claro patrón geográfico en este “subclado a1”. 

El “subclado a2” (100% BS; 1.00 PP) coincide con el resultado obtenido en ITS 

(Figura 2.1). Se pueden diferenciar dos grupos monofiléticos (100% BS; 1.00 PP, en 

ambos casos). El primero de ellos está conformado solo por tres muestras italianas de 

S. fruticosa (23, 24 y 25), mientras que en el segundo de ellos, se agrupan el resto de los 

ejemplares analizados de las especies S. fruticosa y S. perennis. Dentro de este último 

clado, los dos grupos monofiléticos que se forman, están apoyados por los dos análisis 

realizados (56% BS; 0.92 PP y 56% BS; 0.94 PP, respectivamente). El primero de ellos 

está formado por la subespecie típica de S. perennis y la especie S. fruticosa de poblaciones 

únicamente atlánticas (poblaciones 41, 42, 35, 20 y 26). En segundo lugar, se observa un 

clado de gran tamaño conformado por el resto de ejemplares de ambas especies 

estudiadas (56% BS; 0.94 PP), muchas de estas muestras aparecen entremezcladas, sin 

que se aprecie un claro patrón taxonómico, ecológico o geográfico.  

Tal y como ocurre con el análisis plastidial, el mismo ejemplar de S. perennis 

subsp. perennis (34) aparece formando parte del “clado b”, que engloba a todas las 

especies sudafricanas. De nuevo, este ejemplar europeo aparece incluido en el interior 

del clado conformado por la especie S. natalensis (85% BS; 1.00 PP). 
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Figura 2.4. Uno de los 1212 árboles más parsimoniosos encontrados en el análisis conjunto de ITS y de 
las regiones plastidiales (longitud del árbol=555 pasos; CI=0.807; RI=0.934). Las longitudes obtenidas en 
los árboles con pesos iguales (Fitch) se muestran en la parte superior de las ramas. En la parte inferior de 
las ramas se muestran primero los valores de “bootstrap”, seguidos de las probabilidades posteriores. Un 

guión (-) denota un clado que presenta un apoyo < 50 en el correspondiente análisis filogenético. Las 
abreviaturas hacen referencia a: S. (Sarcocornia) La codificación que aparece junto a los ejemplares 
estudiados, aparece en el apéndice 1. 

4.2. Estudio de los táxones de distribución europea-norteafricana con la 

técnica AFLP 

El árbol de NJ muestra una separación muy clara entre dos grupos (Figura 2.5), 

que se corresponderían con las especies S. fruticosa y S. perennis con un apoyo de 100% 

BS en cada uno de los grupos. En el grupo S. fruticosa se diferencian tres grupos 

correspondientes con las poblaciones de PET, EBR y COR, que en el caso de COR 

está dividida en dos subgrupos (con apoyos de 80%, 94%, 98 y 91% BS, 
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respectivamente). En el grupo de S. perennis, se pueden distinguir dos grupos claros. El 

primero de ellos está constituido únicamente por los ejemplares de la población del 

Mediterráneo oriental, APO (61% BS). El segundo grupo lo conforman los ejemplares 

del resto de poblaciones de S. perennis analizadas de ARE, CHC y YEG (95% BS), sin 

que se aprecie un patrón geográfico claro. Cabe destacar que los ejemplares de la 

población YEG, que se corresponden con S. perennis subsp. alpini, aparecen embebidos 

dentro de este grupo. 

 

Figura 2.5. Árbol NJ sin enraizar para las ocho poblaciones estudiadas de Sarcocornia fruticosa y 
Sarcocornia perennis basado en la distancia de NEI & LI (1979). En las ramas se indica el apoyo 
BS. Las abreviaturas de las poblaciones aparecen indicadas en el apartado 3.2.1 de este capítulo. 
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El análisis de coordenadas principales (PCOA) muestra una notable 

estructuración en dos grupos (Figura 2.6), en donde los dos primeros ejes explican el 

81.72% de toda la variabilidad genética. Las poblaciones de COR, EBR y PET 

constituyen el primer grupo, y las de ORZ, ARE, CHC, APO y YEG, el segundo. Tales 

grupos se corresponderían con S. fruticosa y S. perennis, respectivamente. Conviene 

señalar que la población YEG correspondiente a la subespecie S. perennis subsp. alpini 

aparece totalmente entremezclada entre el resto de las poblaciones de S. perennis subsp. 

perennis (Figura 2.6).  

 

Figura 2.6. PCOA usando los fenotipos de los AFLP estudiados. Las muestras analizadas están 
representadas por un símbolo de acuerdo al taxon estudiado. La proporción de varianza total aparece 
junto al eje correspondiente. Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en el apartado 3.2.1 de este 
capítulo. 

Los resultados obtenidos tanto con NJ como con PCOA están apoyados con 

BAPS, donde se vuelve a observar una separación clara entre los dos grupos ya  

identificados, sin que exista introgresión entre ellos. No obstante, este análisis bayesiano 

identifica la presencia de cuatro grupos (K=4; Log-marginal likelihood: -4967.0576), 

correspondiéndose dos de ellos a S. fruticosa y los otros dos a S. perennis (Figura 2.7). De 

los dos grupos asociados a S. fruticosa, el primero de ellos está conformado únicamente 

por los ejemplares de la población del interior de la península ibérica COR, y el segundo 

con los individuos de las poblaciones litorales de EBR y PET. En S. perennis, el primer 

grupo está constituido por los ejemplares de las poblaciones de CF, YEG, ARE y CHC; 

S. fruticosa 

S. perennis 
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y el segundo, únicamente por los individuos de APO, en donde se puede ver que existe 

cierta mezcla con el anterior grupo de S. perennis.  

 

Figura 2.7. Resultado del análisis con BAPS de Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia perennis. Los 
individuos están representados por barras verticales del mismo color que el grupo al que pertenecen. El 
grupo 1 (color granate: individuos de COR) y grupo 2 (color rosa: individuos de EBR y PET) corresponden 
a S. fruticosa, y el grupo 3 (color gris oscuro: individuos de CF, YEG, ARE y CHC) y grupo 4 (color gris 
claro: individuos de APO) a S. perennis. Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en el apartado 
3.2.1 de este capítulo. 

El número de alelos privados es elevado en cada uno de los grupos analizados 

que corresponderían a los táxones S. fruticosa y S. perennis (Tabla 2.2). Es importante 

señalar que, la población de YEG, tratada tradicionalmente como S. perennis subsp. 

alpini, tan solo muestra un alelo privado de los 26 que posee en total S. perennis. Los 

resultados del AMOVA señalan un porcentaje de variación muy semejante entre 

táxones y dentro de los táxones (Tabla 2.3), siendo estos valores significativos 

(P<0.001). 

Tabla 2.2. Número de alelos privados (Npal) en Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia perennis. Las 
abreviaturas de las poblaciones aparecen indicadas en el apartado 3.2.1 de este capítulo. 

Especie Poblaciones Npal Especie Poblaciones Npal Poblaciones Npal 

 S
. f

ru
ti

co
sa

 COR 5 

S
. p

er
en

n
is

  YEG 1 CHC 1 

EBR 4 ORZ 5     

PET 18 APO 16     

Total 27 ARE 3 Total 26 
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Tabla 2.3. Análisis de la varianza (AMOVA) de las poblaciones de Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia 
perennis basado en AFLP. 

Fuente de la variación df 
Suma de los 
cuadrados 

Componentes 

de la varianza 

Porcentaje 

de variación 

Entre táxones 1 622.007 22.84596 45.70 

Dentro de táxones 51 1384.635 27.15970 54.30 

Total 52 2006.642 49.99566 100.00 

5. DISCUSIÓN 

5.1. Relaciones filogenéticas entre las especies americanas y las especies 

europeas y norteafricanas en el género Sarcocornia 

 El estudio de las especies del género Sarcocornia no resulta una tarea fácil; su 

cormo adaptado a un modo de vida extremo ha provocado una convergencia 

morfológica en las especies descritas (KÜHN et al., 1993). Tal es el caso de las especies 

distribuidas en América, Europa y el Norte de África. De hecho, desde la descripción 

de Salicornia ambigua (MICHAUX, 1803), han sido muchos los táxones descritos y 

utilizados en el continente americano unos 18 táxones  (MICHAUX, 1803; LAGASCA, 

1817; KUNTH, 1818; SCHULTES, 1822; DIETRICH, 1831; MEYEN, 1834; MOQUIN-

TANDON, 1840; UNGERN-STERNBERG, 1866; LORENTZ & NIEDERLEIN, 1881; 

PHILIPPI, 1891, 1895; SPEGAZZINI, 1902; FRIES, 1905; REICHE, 1911; TILDESTROM, 

1913; STANDLEY, 1914; ULBRICH, 1934; SORIANO, 1947; SCOTT, 1977; GIUSTI, 1984, 

1997), lo que ha generado una gran confusión taxonómica. Incluso, se han llegado a 

citar especies europeas en el continente americano (UNGERN-STERNBERG, 1866; 

WATSON, 1874; PHILIPPI, 1895; SPEGAZZINI, 1902; WEBERBAUER, 1911; ULBRICH, 

1934; SORIANO, 1947; LEÓN & ALAIN, 1951; WIGGINS & PORTER, 1971; SCOTT 1977; 

WIGGINS, 1980; FERREYRA, 1983; GIUSTI, 1984, 1997; BRAKO & ZARUCCHI, 1993; 

KAHN et al., 1993; BORHIDI, 1996; CANO et al., 1998; MOSTACERO et al., 2002; BALL, 

2003; HOKCHE et al., 2008). Recientemente, ALONSO & CRESPO (2008) realizaron una 

revisión taxonómica y nomenclatural del género Sarcocornia en Sudamérica, aceptando la 

existencia de tan solo cinco táxones, entre los que no se incluyen las especies europeas 

S. perennis y S. fruticosa. A través del estudio morfológico, estos autores encuentran 

caracteres que hacen posible la distinción entre las especies sudamericanas, así como 

entre éstas y las europeas y norteafricanas. Por ejemplo, utilizan características 
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relacionadas con el hábito, la presencia de tallos enraizantes, las inflorescencias y las 

semillas para distinguir entre parejas de especies como S. ambigua y S. perennis, o como S. 

neei y S. fruticosa, que se habían tratado como meros sinónimos por diversos autores 

(ULBRICH, 1934; SCOTT 1977; DAVY et al., 2006). En el caso de Norteamérica, BALL 

(2003) cita la presencia de tres especies del género Sarcocornia: S. pacifica, S. utahensis y S. 

perennis. Advirtiéndose de nuevo controversias, ya que este autor comenta la dificultad a 

la hora de diferenciar entre S. pacifica y S. perennis.  

 Los resultados del estudio filogenético realizado confirman lo dicho por 

ALONSO & CRESPO (2008), y refuerzan los datos preliminares obtenidos por JUAN et al. 

(2007) y KADEREIT et al. (2006, 2007), con respecto a la ausencia de táxones europeos 

del género Sarcocornia en el continente americano. Con todas las regiones empleadas (a 

excepción de PHYC), se pone de manifiesto una clara separación filogenética entre las 

especies americanas y las europeo-norteafricanas, al conformar ambas dos clados 

monofiléticos (Figuras 2.1, 2.3 y 2.4) con apoyos muy elevados, con independencia del 

análisis realizado (98-100% BS; 1.00 PP). Así pues, tanto desde un punto de vista 

molecular como morfológico, se puede afirmar la existencia de una clara separación 

taxonómica entre las especies americanas y las europeas y norteafricanas, pudiéndose 

afirmar que en el continente americano no están presentes los táxones S. perennis y S. 

fruticosa.  

 Sin embargo, este resultado no se ve claramente reflejado con el análisis de la 

región nuclear PHYC (Figura 2.2). En este caso, ciertas muestras de S. fruticosa y S. 

perennis subsp. perennis aparecen entremezcladas con muestras americanas. Este hecho 

puede observarse tanto en el clado conformado únicamente por estas especies 

americanas (presente en todas las regiones analizadas bajo la denominación de 

“subclado a”), como en un clado monofilético originado solo con esta región. Una 

posible explicación para la formación de estos clados puede estar basada en la presencia 

de copias parálogas que originen clados no congruentes. Tal y como comentan SMALL 

et al. (2004), ésta es una de las principales desventajas de trabajar con genes de copia 

baja. De esta manera, y una vez identificado el problema, se optó por repetir 

nuevamente el protocolo de clonación con aquellas muestras que presentaban una 

posición no congruente con el resto de las regiones analizadas. Los diferentes clones 
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obtenidos se secuenciaron con el objetivo de encontrar más de una copia. Sin embargo, 

con los resultados obtenidos en dichas secuenciaciones, no se pudo diferenciar entre 

distintas copias para la región amplificada de PHYC. Por este motivo, los resultados 

basados en PHYC han de tomarse de manera orientativa, y no se pueden utilizar 

actualmente para basar las decisiones sobre las relaciones filogenéticas en este grupo de 

plantas. Por el momento, se queda a la espera de conseguir la misma copia de la región 

amplificada del exón para todas las muestras incluidas en el estudio. 

5.2. Relaciones filogenéticas entre las especies europeas y norteafricanas 

de Sarcocornia 

 La ausencia de organización taxonómica en el clado formado por las especies 

europeas y norteafricanas de Sarcocornia, aparece reflejada en las distintas regiones 

analizadas (Figuras 2.1, 2.3 y 2.4). Por una parte, no se observa una diferenciación 

filogenética clara entre las especies S. fruticosa y S. perennis. Además, las dos subespecies 

descritas para S. perennis tampoco constituyen clados monofiléticos separados, sino que 

aparecen embebidas en el seno del género Sarcocornia entremezcladas tanto con S. 

fruticosa, como con la subespecie típica de S. perennis. Por otra parte, se podría estar 

observando la formación de clados que corresponderían más bien a una estructuración 

geográfica. Tanto con el análisis de ITS, como con el análisis molecular conjunto, se 

observa una cierta tendencia a separar las poblaciones atlánticas de las mediterráneas 

(Figuras 2.1 y 2.4). La formación del clado constituido únicamente por ejemplares de 

poblaciones atlánticas distribuidas desde Lanzarote hasta el Reino Unido, sería un 

ejemplo de ello. 

El hecho de observar una ausencia de estructuración filogenética podría estar 

reflejando una evolución no jerárquica de estas plantas. SHEPHERD et al. (2005a) 

observaron este mismo hecho entre las especies endémicas de la subfamilia 

Salicornioideae en Australia. En el caso de Europa y Norte de África, esta falta de 

estructuración podría deberse al hecho de que este género se encuentre actualmente en 

proceso de diversificación, por lo que todavía no se podrían observar relaciones 

filogenéticas claras. Recientemente, se ha realizado una afirmación similar a la hipótesis 

aquí planteada para el grupo de plantas australianas de la tribu Camphorosmeae Moq. 

perteneciente a la familia Amaranthaceae (CABRERA et al., 2009).  
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Los fenómenos hibridativos entre especies podrían estar también contribuyendo 

a esta falta de diferenciación filogenética. Tal y como otros autores ya han comentado 

(FIGUEROA et al., 2003; SHEPHERD et al., 2003, 2005a; KADEREIT et al., 2006), la 

hibridación es muy frecuente dentro de la subfamilia Salicornioideae. La presencia de 

polinización anemógama en estas plantas estaría favoreciendo el flujo genético, y la 

reducción en la variación genética entre táxones (SHEPHERD et al., 2005a). 

CASTROVIEJO & LAGO (1992) señalan la existencia de individuos híbridos en Sarcocornia 

para la península ibérica atendiendo a su dotación cromosómica. En el caso de las 

especies sudafricanas de Sarcocornia se ha visto que los fenómenos hibridativos son muy 

comunes (TÖLKEN, 1967; O’CALLAGHAN, 1992; STEFFEN et al., 2010), existiendo una 

clave de identificación de estos híbridos en el trabajo de TÖLKEN (1967). Los 

fenómenos de hibridación han sido una de las fuerzas que han moldeado algunas de las 

especies típicas de saladares (BALL & TUTIN, 1959; DALBY, 1962, 1975; TÖLKEN, 1967; 

CONTANDRIOPOULOS, 1968; HEKMAT-SHOAR, 1978; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; 

WILSON, 1980; WOLF & JEFFERIES, 1987; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; 

O’CALLAGHAN, 1992; FIGUEROA et al., 2003; SHEPHERD & YAN, 2003; SHEPHERD et 

al., 2005a; DAVY et al., 2006; KADEREIT et al., 2006; STEFFEN, 2006; STEFFEN et al., 

2010). Relacionado con la hibridación, se encuentra el fenómeno de la ploidización, 

muy común también en la subfamilia Salicornioideae (SHEPHERD & YAN, 2003; 

SHEPHERD et al., 2005a), provocando en muchos casos, el solapamiento de caracteres 

morfológicos, aunque también puede favorecer la colonización de territorios nuevos, y 

la posterior diversificación de estas especies, puesto que se pueden producir fenotipos 

variables que puedan tolerar un rango mayor de ambientes (STEBBINS, 1971; LYNCH, 

1984).  

De este modo, las especies reconocidas del género Sarcocornia europeas y 

norteafricanas podrían estar mostrando la presencia de un gran flujo genético entre las 

distintas poblaciones que estaría contribuyendo al éxito de estas plantas en los 

ambientes extremos en los que crecen, y también podrían estar reflejando la existencia 

de un “pool” genético relativamente reciente, que todavía no se habría diferenciado. Sin 

embargo, no es posible identificar clados monofiléticos que agrupen a cada uno de los 

táxones estudiados. Por lo que el uso de las herramientas filogenéticas con las regiones 
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empleadas no permite diferenciar entre las dos especies descritas para Europa y Norte 

de África, así como tampoco, entre S. perennis subsp. perennis y S. perennis subsp. alpini. 

El uso de una herramienta molecular diferente –AFLP–, sí que ha permitido 

confirmar desde el punto de vista molecular, la presencia de dos especies en el clado del 

género Sarcocornia europeo y norteafricano. A pesar de tratarse de resultados basados en 

un número reducido de poblaciones mediterráneas y atlánticas, los datos obtenidos 

apoyan el uso de AFLP como una herramienta útil para la diferenciación genética a 

nivel taxonómico (MARTÍNEZ-ORTEGA et al., 2004; KOOPMAN, 2005; KOOPMAN et al., 

2007; BOG et al., 2010). De esta manera, la existencia de S. fruticosa y S. perennis queda 

confirmada, a la espera de los resultados obtenidos en el capítulo 3, que caractericen 

desde un punto de vista morfológico ambas especies. En relación con las dos 

subespecies de S. perennis, los resultados obtenidos apuntan hacia el reconocimiento de 

una única entidad taxonómica. Esta última afirmación, no se encuentra en consonancia 

con algunos autores que tras haber realizado un estudio molecular con la técnica de 

RAPD, reconocen la existencia de dos subespecies en el seno de S. perennis (DAVY et al., 

2006).  

5.2.1. Un caso de introgresión en la península ibérica 

 En los resultados obtenidos con los análisis de las regiones nucleares, y 

plastidiales, como con el análisis molecular conjunto, se puede observar la posición 

cambiante de un ejemplar de la especie S. perennis de Ría de Villaviciosa (34). En el 

análisis de la región nuclear de ITS aparece junto a las especies de Sarcocornia europeas y 

norteafricanas, mientras que en los análisis plastidiales forma parte del clado 

sudafricano de Sarcocornia apareciendo siempre junto con la especie S. natalensis. Puesto 

que el ADN plastidial en angiospermas se hereda únicamente por vía materna y el 

ADN ribosómico-nuclear es biparental (SANG, 2002; PLEINES et al., 2009), para el caso 

aquí descrito, la planta masculina procedería de la población española de la Ría de 

Villaviciosa (Asturias), mientras que la femenina sería sudafricana.  

De esta forma, la situación planteada podría explicarse mediante la llegada a la 

península ibérica de la especie sudafricana S. natalensis, con la que S. perennis aparece en 

los cladogramas. S. natalensis presenta una distribución costera que va desde el sur de 
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Mozambique hasta Namibia (STEFFEN et al., 2010), por lo que una posible hipótesis 

acerca de cómo llegó esta planta hasta la península ibérica, sería vía marítima mediante 

la acción del hombre. Se sabe que las semillas y las inflorescencias de especies muy 

cercanas: Salicornia pusilla y S. dolichostachya, pueden flotar durante varios meses (DALBY, 

1963; HILTON, 1975 en DAVY et al., 2001); además, ciertas aves acuáticas (e.g. limícolas, 

anátidas) se alimentan de ellas (DAVY et al., 2001), siendo la Ría de Villaviciosa un 

enclave de vital importancia para las comunidades de aves acuáticas migradoras e 

invernantes (ARCE, 2010); y también, se ha descrito el transporte de polen de S. 

quinqueflora mediante abejas (Apis mellifera L.) (ADAM et al., 1987). De todas las 

posibilidades, la opción más plausible, sería la de una llegada por vía antrópica, 

posiblemente a través de barcos que hiciesen una ruta pasando por estos dos puntos 

geográficos.  

Por una parte, Sudáfrica ha tenido una larga historia de ocupación colonial por 

parte de Gran Bretaña durante el siglo XIX (BISSIO, 1977), siendo la expoliación de los 

recursos mineros uno de los principales promotores de las acciones colonizadoras 

(ADLER et al., 2007). Los viajes hacia tierras coloniales, tal vez, sean una posible 

explicación a la llegada de S. natalensis al norte de España. Por otra parte, hay que 

comentar que Asturias también ha tenido una gran tradición minera (PARRONDO, 

2002), y tal vez, éste sea el vínculo entre ambas ubicaciones, aunque no se puede 

demostrar que haya sido la vía de entrada de la especie sudafricana. Lo que sí es cierto, 

es que tanto Sudáfrica como Asturias han sido explotaciones auríferas durante mucho 

tiempo, por lo que pudo existir alguna interacción entre ambos sitios. De cualquier 

forma, ha existido un fenómeno de introgresión en esta población asturiana, y muy 

probablemente la llegada de la especie sudafricana a España tuvo que producirse de 

forma antrópica. 

5.3. Relaciones filogenéticas entre las especies americanas de 

Sarcocornia 

 El estudio filogenético ha mostrado la formación de un clado conformado por 

las especies americanas, que es bastante similar en todos los análisis aquí realizados 

(Figuras 2.1, 2.3 y 2.4). En el estudio combinado de ITS y regiones plastidiales (Figura 

2.4), se puede apreciar una tendencia a separar aquellas especies que presentan una 
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distribución litoral de las que crecen en el interior del continente americano. En el 

primer grupo, se encontrarían las especies S. ambigua, S. magellanica, S. neei y S. pacifica, y 

en el segundo, las especies S. andina, S. pulvinata, S. utahensis y S. neei. Hay que indicar 

que S. neei es la única especie que se distribuye tanto por territorios litorales (costa 

Pacífica desde Perú hasta Chile), como por áreas del interior del continente, en zonas 

bajas ubicadas principalmente en Argentina (ALONSO & CRESPO, 2008). De esta 

manera, se diferencia un clado monofilético, que se corresponde con las especies 

costeras (a excepción de dos ejemplares de S. neei que también crecen en zonas de 

interior), y un segundo grupo constituido por las ramas más externas del clado 

americano, donde se encuentran aquellos táxones que crecen en áreas de interior a 

mayor altitud (ALONSO & CRESPO, 2008). Este patrón ecológico se puede observar 

también en los resultados previos de KADEREIT et al. (2006, 2007), aunque en su 

propuesta filogenética no incluyeron todas las especies americanas, como S. pulvinata y 

S. magellanica. Desde un punto de vista biogeográfico, la especie S. utahensis aparece en 

todos los análisis realizados como la rama más externa del clado americano (Figuras 2.1, 

2.3 y 2.4 de este capítulo; KADEREIT et al., 2006, 2007). Estos resultados estarían 

apuntando hacia que S. utahensis fue la primera especie en colonizar el continente 

americano, produciéndose posteriormente un proceso de diversificación que se vería 

favorecido por el desarrollo de estas plantas en hábitats costeros como se verá con 

mayor detalle en el apartado 5.4 de este capítulo. 

En relación con las tres especies que crecen en áreas del interior y a grandes 

altitudes, los resultados filogenéticos apoyarían el reconocimiento de los tres táxones 

aceptados (S. andina, S. pulvinata y S. utahensis). Cada uno constituye una línea 

filogenética en los análisis realizados, con la excepción del análisis del plasto, donde S. 

andina y S. pulvinata conforman un clado monofilético. Morfológicamente, se trata de 

tres táxones fácilmente reconocibles (BALL, 2003; KADEREIT et al., 2006; ALONSO & 

CRESPO, 2008). Todos ellos crecen en hábitats caracterizados por bajas temperaturas, a 

las que hacen frente con hábitos pulvinados o cespitosos como en S. pulvinata y S. 

andina, respectivamente, o con la presencia de fuertes tallos leñosos y radicantes como 

en S. utahensis (BALL, 2003; KADEREIT et al., 2006). También, se han descrito caracteres 

micromorfológicos distintivos en relación con las semillas, que presentan pelos 
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adpresos en S. andina y papilas en S. pulvinata y S. utahensis (BALL, 2003; KADEREIT et al., 

2006). De esta manera, tanto los resultados moleculares obtenidos, como los 

morfológicos (BALL, 2003; KADEREIT et al., 2006; ALONSO & CRESPO, 2008) 

confirmarían la identidad taxonómica de estas tres especies. Esta afirmación se ve 

también apoyada por la distribución restringida que presentan S. andina y S. pulvinata. 

Ambas especies son endemismos que crecen a más de 2000 m de altitud, formando 

parte de lagunas endorreicas o de grandes extensiones de suelos salinos en Argentina, 

Bolivia, Chile y Perú (ALONSO & CRESPO, 2008). En el caso de S. utahensis, su 

distribución se limita al Gran Lago Salado (Utah) a 1300 m de altitud (KOWALEWSKA & 

COHEN, 1998), aunque también se ha citado en Méjico, Nuevo Méjico y Tejas (BALL, 

2003). 

En relación con el grupo de especies costeras, las relaciones filogenéticas no se 

encuentran resueltas, ya que ninguna de las especies descritas conforma un grupo 

monofilético o una línea monofilética en los análisis realizados. Por ejemplo, la especie 

S. magellanica se encuentra íntimamente relacionada con S. neei en los análisis de ITS y en 

el análisis molecular conjunto, mientras que en el análisis de las regiones plastidiales 

constituye una rama externa al grupo de S. neei. La posición de S. ambigua también varía 

según el análisis realizado. En el análisis plastidial y conjunto aparece embebida dentro 

del grupo de especies costeras, y en ITS constituye una rama hermana de S. andina y del 

clado de las especies costeras. Por último, S. neei y S. pacifica muestran una relación 

filogenética muy cercana que se mantiene en todos los análisis realizados. De esta 

manera, y desde un punto de vista filogenético, el grupo constituido por las especies S. 

magellanica, S. ambigua, S. neei y S. pacifica no presenta resolución, por lo que no apoyaría 

en principio, la organización taxonómica aceptada actualmente. Sin embargo, 

atendiendo a la morfología, sí se reconoce la existencia de estos cuatro táxones a nivel 

específico (BALL, 2003; ALONSO & CRESPO, 2008). Ante esta situación, sería 

conveniente ampliar el estudio filogenético a nuevas regiones nucleares y plastidiales, 

que ofrezcan una mayor resolución. No obstante, otra opción plausible sería utilizar 

otras herramientas moleculares, como los AFLP, a la vista de los datos obtenidos para 

este género en Europa y Norte de África.  
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5.4. Biogeografía del género Sarcocornia en América, Europa y Norte de 

África 

 La historia biogeográfica de Sarcocornia en América, Europa y Norte de África no 

puede explicarse sin tener en cuenta al resto de especies que conforman este género, así 

como también al género Salicornia, al que se encuentra íntimamente unido, tal y como se 

ha demostrado en el capítulo 1.  

La distribución de los géneros Sarcocornia y Salicornia a lo largo de costas, 

saladares de interior y regiones áridas alrededor del mundo es indicativa de la habilidad 

de los géneros que componen la subfamilia Salicornioideae a dispersarse entre lugares 

muy distantes (SHEPHERD et al., 2004; 2005a; KADEREIT et al., 2005a, 2006, 2007). 

Algunos trabajos han propuesto diversas hipótesis sobre la biogeografía y 

diversificación de este grupo de plantas a lo largo de toda su área de distribución 

(SHMIDA, 1985; AKHANI et al., 1997; SHEPHERD et al., 2004; 2005a; KADEREIT et al., 

2005a, 2006, 2007). Los datos más antiguos relacionados con el clado 

Salicornia/Sarcocornia son de dos fósiles del Cretácico Superior ubicados entre los pisos 

Santoniano y Mastrichtiano [entre 85.8 y 70.6 Millones de años (Ma)] (SHEPHERD et al., 

2004; KADEREIT et al., 2005a; CEVALLOS-FERRIZ et al., 2008). Se trata de polen 

encontrado en Canadá de la especie Polyporina cribaria perteneciente a la familia 

Chenopodiaceae (SRIVASTAVA, 1969), y de semillas encontradas al sur de Suecia 

pertenecientes a la familia Amaranthaceae (COLLINSON et al., 1993). Respecto al registro 

de las semillas, existen dudas sobre su validez, ya que según COLLINSON et al. (1993) 

sería necesario realizar una descripción completa que apoyase este registro, que no se 

encuentra publicado. 

Recientemente, se ha indicado que la subfamilia Salicornioideae se habría 

originado después de la ruptura de Gondwana (hace aproximadamente 180 Ma) 

(KADEREIT et al., 2003). Este dato estaría en concordancia con AKHANI et al. (1997), 

quienes comentan que algunas tribus de la tradicional familia Chenopodiaceae, que 

actualmente corresponderían a la familia Amaranthaceae (APG III, 2009), estuvieron 

distribuidas en el supercontinente Gondwana (BOBROV, 1965; CAROLIN, 1982). El 

siguiente dato cronológico sobre la subfamilia Salicornioideae está relacionado con su 

separación de la subfamilia Suaedoideae, con la que tiene una relación parafilética 
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(KADEREIT et al., 2003). Se ha estimado que dicha separación ocurrió a finales del 

Eoceno/principios del Oligoceno (38.2-28.7 Ma), por lo que se estima que la mayoría 

de los grandes linajes de la subfamilia Salicornioideae se habrían originado entre finales del 

Oligoceno y mediados del Mioceno (26.0-14.6 Ma) (KADEREIT et al., 2006). SHMIDA 

(1985) comentó un origen más reciente para la familia Chenopodiaceae, comprendido 

entre el Mioceno y el Plioceno (23-1.8 Ma). Sin embargo, AKHANI et al. (1996) no 

aceptaron esta datación, puesto que la mayoría de los grupos pertenecientes a la familia 

Chenopodiaceae, como Salicornioideae, Chenopodieae, Camphorosmeae, Beteae, Polycnemeae, 

Sclerolaeneae, presentan un metabolismo fotosintético C3 en su distribución en el Nuevo 

Mundo y Australia (CAROLIN et al., 1975). Por tanto, su aparición tendría que haber 

sido anterior, puesto que el metabolismo C3 apareció antes que el C4 (AKHANI et al., 

1997). Como consecuencia, la aparición del posible ancestro del clado 

Salicornia/Sarcocornia debería de encontrarse en algún momento comprendido entre 

finales del Oligoceno y mediados del Mioceno (26.0-14.6 Ma), y la diversificación del 

clado Salicornia/Sarcocornia a mediados del Mioceno (14.4-9.4 Ma) (KADEREIT et al., 

2006). 

Coincidiendo con KADEREIT et al. (2006), los datos obtenidos apuntan a que en 

primer lugar se produjo la aparición del género Sarcocornia, y posteriormente, de 

Salicornia (Figuras 1.1, 1.2 y 1.3). Este último, probablemente, se separó de Sarcocornia en 

algún momento comprendido entre mediados y finales del Mioceno (9.4-5.3 Ma), 

aunque sus linajes no comenzaron a diversificarse hasta principios del Pleistoceno (2.5-

1.4 Ma) (KADEREIT et al., 2006, 2007). En relación con el lugar donde apareció 

Salicornia, KADEREIT et al. (2007), comentan un origen del género en Eurasia, puesto 

que la primera rama en diversificarse atendiendo a sus resultados, se corresponde con el 

grupo de “Salicornia crassa”, que se distribuye por Eurasia. Esta misma relación es la que 

se presenta en la figura 1.2. Sin embargo, con los resultados obtenidos en el capítulo 1 

(Figuras 1.1, 1.2 y 1.3), no es posible afirmar a partir de qué grupo de plantas del género 

Sarcocornia se produjo la diversificación de Salicornia, puesto que según la región 

analizada, la posición del clado Salicornia cambia. Esta posición cambiante del clado de 

Salicornia aparece también reflejada en otros trabajos (SHEPHERD et al., 2004; KADEREIT 

et al., 2006, 2007). 
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El origen y diversificación del género Sarcocornia también ha sido motivo de 

análisis (SHEPHERD et al., 2004; 2005a; KADEREIT et al., 2005a, 2006, 2007). Para 

KADEREIT et al. (2006), el origen de este género se encuentra en Eurasia, puesto que la 

subfamilia Salicornioideae debió de aparecer en algún lugar de Eurasia, a lo largo del 

margen norte del mar Tetis. Esta hipótesis se basa en dos argumentos: por una parte, la 

mayoría de los linajes que aparecieron inicialmente (incluyendo Kalidium, linaje 

Halocnemum/Halostachys y Halopeplis) se encuentran distribuidos en Eurasia; y por otra 

parte, las primeras ramas en diversificarse en la subfamilia Suaedoideae (Bienertia Bunge, 

Suaeda sect. Schanginia Volkens, Borszczowia, Schoberia, Physophora y Suaeda subgen. Suaeda) 

se encuentran igualmente restringidas a Eurasia (SCHÜTZE et al., 2003). Hace unos 7.5-

6.6 Ma, Sarcocornia habría llegado desde el área mediterránea al continente americano 

mediante dispersión por larga distancia (KADEREIT et al., 2006). Esta procedencia 

mediterránea se explicaría por la relación cercana que existe entre el grupo de Sarcocornia 

europeo y norteafricano, con el americano en los cladogramas presentados con 

independencia de la región empleada (Figuras 1.1, 1.2, 1.3, 2.1, 2.3 y 2.4), y que se 

encuentra en concordancia con KADEREIT et al. (2006).  

Dentro del continente americano, Sarcocornia ha colonizado mayoritariamente los 

hábitats costeros (KADEREIT et al., 2006; ALONSO & CRESPO, 2008), aunque también ha 

llegado hasta zonas del interior, tal es el caso de las especies S. utahensis, S. andina, S. neei 

y S. pulvinata. Puesto que en los análisis realizados, la rama más externa del clado 

constituido por las especies americanas de Sarcocornia es S. utahensis, todo parece indicar 

que ésta fue la primera especie en diversificarse en América, exactamente en la zona del 

Gran Lago Salado (Utah, Estados Unidos). Este origen de diversificación dentro del 

continente americano no parece improbable. DAVIS & MOUTOUX (1998) comprobaron 

la presencia de polen de la familia Amaranthaceae (expresado en su trabajo como polen 

de Chenopodiaceae-Amaranthus) en la zona del Gran Lago Salado durante los períodos del 

Terciario (65-2.6 Ma) y del Cuaternario (2.6 Ma), corroborando la posible presencia del 

ancestro del clado americano en Utah, lugar donde fue descrita S. utahensis 

(TILDESTROM, 1913). Durante el Mioceno (23-5.3 Ma), el porcentaje de polen de la 

familia Amaranthaceae fue en aumento, hasta convertirse en dominante junto con el de 

Artemisia L. y otras compuestas durante el Plioceno (5.3-2.6 Ma) y principios del 
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Pleistoceno (2.6 Ma), que son las épocas en las que se formó la vegetación desértica en 

esta zona (DAVIS & MOUTOUX, 1998). La dispersión del género hacia el resto de áreas 

en las que crece actualmente, podría explicarse mediante dispersión por larga distancia. 

Se ha comprobado que semillas del género Salicornia son capaces de flotar durante 

varios meses y luego establecerse en hábitats adecuados (DALBY, 1963; PETCH & 

SWANN, 1968; HILTON, 1975; SMITH, 1985; DAVY et al., 2001). Además, en el 

continente americano, durante el período de tiempo comprendido entre el Mioceno y 

mediados del Plioceno (23-4 Ma) no se había producido todavía la formación ni del 

istmo de Panamá ni del istmo de Tehuanpec (Méjico), lo que pudo favorecer la 

dispersión de muchos organismos entre las dos Américas (COATES & OBANDO, 1996; 

BARRIER et al., 1998; GRAHAM, 2010; JOHNSON & WECKSTEIN, 2011; SYMMANK et al., 

2011; CORREA-METRIO et al., 2012). De este modo, tanto por el océano Pacífico, como 

por el Atlántico, pudo producirse la dispersión de Sarcocornia, llegando a las costas 

pacíficas (S. pacifica, S. neei, S. magellanica) y a las atlánticas (S. ambigua, S. magellanica). La 

llegada hasta los Andes, como también, a las tierras bajas del interior, principalmente de 

Argentina, donde crece actualmente S. neei, pudo verse favorecida por la situación en la 

que se encontraba Sudamérica a mediados del Mioceno (13-11 Ma). Durante esta 

época, el continente no estaba totalmente emergido, sino que existían varios mares 

(Paranaense, Pebas y Amazónico), que separaban el Macizo de Brasilia, el Macizo de 

Guyana, los Proto-Andes y la Patagonia (ANTONELLI et al., 2009).  

La llegada de las especies S. andina y S. pulvinata a los Andes supone que estas 

especies se encontraban en estos territorios antes que la cordillera se elevase. El origen 

de los Andes está claramente relacionado con la subducción de la placa de Nazca bajo 

el borde occidental de América del Sur (99.6-70.6 Ma) (SEYFRIED et al., 1998; RAMOS, 

1999; FOLGUERA et al., 2002). El Altiplano, que es la zona en la que crecen estas 

especies, es parte de la cadena andina, y por lo tanto, su origen es el resultado de 

procesos asociados con la subducción similar a los que se conocen en otras regiones de 

los Andes (CHARRIER & MUÑOZ, 1997). La superficie altiplánica se habría formado 

primero por erosión de un relieve preexistente, y segundo, por el relleno de depósitos 

sedimentarios y volcánicos. Dicha aparición se habría producido en una región 

deprimida y elongada, probablemente endorreica, desarrollada entre la cordillera 
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oriental y la cordillera occidental volcánica entre finales del Oligoceno y principios del 

Mioceno (24 Ma), además del alzamiento provocado por el sistema de fallas inversas 

convergentes al oeste del borde occidental del Altiplano (entre 16 y 4 Ma) (HÉRAIL et 

al., 1990; SEMPERE et al., 1990; ALLMENDINGER et al., 1997; CHARRIER & MUÑOZ, 

1997).  

En relación con el género Sarcocornia en la zona europea y norteafricana, la 

ausencia de estructuración genética en los árboles filogenéticos, podría estar indicando 

que dentro de este grupo de plantas, no hubiese finalizado el proceso de diferenciación 

genética, frente a las especies americanas que sí muestran una mayor estructuración 

genética, sobre todo en el caso de las especies que crecen en el interior del continente. 

De hecho, no se observan clados monofiléticos constituidos por los táxones descritos 

para Europa y Norte de África, aunque el resultado de los AFLP muestra que sí existe 

una separación en dos especies. La radiación del género Sarcocornia, tuvo lugar durante 

el Mioceno, separándose de Salicornia a finales de este período (9.4-5.3 Ma) (KADEREIT 

et al. 2006). Esta radiación desde la región Euroasiática, donde se encontraban los 

ancestros de estos linajes (KADEREIT et al. 2006), pudo verse favorecida por un 

aumento en la aridez regional, durante el cual, el mar Mediterráneo se convirtió en un 

saladar (KOVAR-EDER et al., 2008). La llegada del género Sarcocornia al área mediterránea 

occidental y costa atlántica de Europa, parece ser que tuvo lugar en, al menos, dos 

momentos de colonización independientes. Atendiendo a los resultados (Figuras 2.1 y 

2.4), se puede observar que, por una parte, se produjo la llegada del género a la región 

italiana (Cerdeña, Grosseto, Venecia), representada por un clado fuertemente apoyado, 

que siempre aparece como una rama externa basal del clado europeo-norteafricano, y 

por otra parte, al resto de áreas geográficas en las que se distribuye el género Sarcocornia. 

Dentro del clado constituido por la mayor parte de las poblaciones de S. fruticosa y S. 

perennis, se observan tendencias geográficas, no taxonómicas. Este hecho estaría 

favorecido por la predominante presencia de estas especies en hábitats costeros, y su 

notable adaptación a dispersarse tanto en ambientes acuáticos, como a través de aves 

acuáticas migratorias (WILSON, 1980, 1984; HORTAS, 1997; GREEN et al., 2002). No 

obstante, no hay que olvidar la crisis de salinidad del Messiense (5.95-5.33 Ma; HSÜ, 

1972; BERTOLANI-MARCHETTI, 1985; WEIJERMARS, 1988; KRIJGSMAN, 2002) y las 
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condiciones climáticas durante el último periodo glaciar (100000-10000 años; 

KADEREIT et al., 2005b). Con todo ello, parece que las corrientes marinas podrían haber 

intervenido también en la estructuración geográfica de estas plantas (BOND et al., 2005; 

KADEREIT et al., 2005a). Un ejemplo de ello sería el clado constituido únicamente por 

poblaciones atlánticas (Chichester, Morston, Playa de Sancti Petri, Órzola y Larache), 

tanto de S. perennis como de S. fruticosa (Figuras 2.1 y 2.4). Si todos los ejemplares 

atlánticos estudiados se encontrasen en un único clado monofilético, se podría hablar 

de una diferenciación genética posiblemente causada por el estrecho de Gibraltar. De 

hecho, son numerosos los casos de especies vegetales litorales que apoyarían esta 

separación genética y geográfica (e.g. Cakile maritima Scop., Eryngium maritimum L., 

Halimione portulacoides (L.) Aellen y Salsola kali L., KADEREIT et al., 2005b). Otro punto a 

considerar es la división en dos cuencas del área mediterránea a partir de Sicilia, que ha 

sido reconocida tanto para organismos terrestres como marinos (MARKGRAF, 1934; 

RIKLI, 1946; ZOHARY, 1973; BORSA et al., 1997; GARIBALDI & CADDY, 1998; BIANCHI 

& MORRI, 2000). Esta separación se ve representada en un clado formado por S. perennis 

con las poblaciones más orientales de la cuenca mediterránea (Estuario de Aposelemis, 

Capo Feto y Monastir) (Figuras 2.1 y 2.4). Las poblaciones del Mediterráneo occidental 

aparecen tanto conformando clados, como es el caso de las poblaciones atlánticas 

comentadas, o constituyendo ramas hermanas de estos clados, sin formar un grupo 

monofilético (Figuras 2.1 y 2.4). La formación del clado de poblaciones orientales 

podría estar relacionada con el hecho de que la isla de Sicilia formó parte de un puente 

de tierra entre las placas africanas y eurasiática durante el Terciario, que desapareció a 

finales del Mioceno-principios del Plioceno (6-4 Ma) (PFENNINGER et al., 2010; LO 

PRESTI & OBERPRIELER, 2011). Posteriormente, la desecación del Mediterráneo 

durante la crisis de salinidad del Messiniense (HSÜ, 1972; KRIJGSMAN, 2002), y la 

apertura del estrecho de Gibraltar, con la consecuente reinundación del mar 

Mediterráneo (hace aproximadamente 5.33 Ma; HSÜ, 1972; KRIJGSMAN, 2002; RYAN, 

2009), provocó que las placas africanas y euroasiáticas permanecieran separadas 

(WALLMANN et al., 1988; GIRAUDI, 2004; CASSAR et al., 2008). Ambos eventos, 

pudieron facilitar la dispersión de esta planta, y explicar su distribución a lo largo del 

mar Mediterráneo, a los cuales siguieron la expansión de la vegetación xero-heliofítica 

durante el Cuaternario (11000 años) (CARRIÓN et al., 2000). 
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1. INTRODUCCIÓN 

El estudio morfológico del género Sarcocornia en su distribución mediterránea y 

atlántica ha sido abordado desde el siglo XVII. Varios autores prelinneanos se 

centraron en los táxones del grupo Salicornia-Sarcocornia, por lo que han sido muchos los 

polinomios que se han utilizado para designar los táxones de este agregado (BAUHIN, 

1623; MAGNOL, 1676; TOURNEFORT, 1703; SAUVAGES, 1751). De las dos especies 

actualmente aceptadas, S. perennis ha sido la más variable en cuanto al número de 

nombres que ha recibido, utilizándose durante mucho tiempo el nombre de Salicornia 

radicans Sm. (SMITH, 1807). De hecho, en algunas obras recientes se sigue utilizando esta 

nomenclatura (COSTE, 2007). En el caso de S. fruticosa, el nombre asignado inicialmente 

por Linneo (LINNEO, 1762) es el que ha permanecido hasta la actualidad sin muchas 

variaciones. 

LINNEO (1753) utilizó el nombre de Salicornia, tomado de TOURNEFORT (1703) 

para designar varias especies de este género. LINNEO (1753) describe S. europaea L. con 

dos variedades: S. europaea var. herbacea L., en la que se encontraban las especies anuales 

[Salicornia annua (SAUVAGES, 1751)] y S. europaea var. fruticosa L., para las especies 

perennes [Kali geniculatum majus (BAUHIN, 1623); Salicornia sempervirens (SAUVAGES, 

1751)]. En la segunda edición de la obra Species Plantarum, LINNEO (1762) subió el rango 

de S. europaea var. fruticosa al de especie, tratándola como S. fruticosa (L.) L., incluyendo 

en ella como sinónimos los táxones de SAUVAGES (1751) y BAUHIN (1623). De forma 

paralela, GOUAN (1762) describió una variedad perenne en S. europaea var. perenne 

Gouan, que se correspondía con Kali geniculatum maius sempervirens de MAGNOL (1676), 

Salicornia geniculata sempervirens Tourn. (TOURNEFORT, 1703) y Salicornia sempervirens Sauv. 

ex Steud. (SAUVAGES, 1751), tratándose, por lo tanto, de la misma especie descrita por 

LINNEO (1762). Asimismo, WILLDENOW (1797) describió Salicornia fruticosa Willd. junto 

con otras especies de Salicornia. LAGASCA (1817) también describió Salicornia anceps Lag., 

una especie muy parecida a Salicornia fruticosa (L.) L., que sinonimizó a Salicornia fruticosa 

Willd., también empleada por PERSOON (1805). De las tres variedades que TENORE 

(1831) describió dentro de Salicornia fruticosa, α glaucescens Ten. podría coincidir con S. 

fruticosa, atendiendo a la descripción dada por este autor. Por último, MOQUIN-

TANDON (1840) realizó la primera monografía de la familia Chenopodiaceae, donde 
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incluyó algunos táxones perennes de Salicornia en el nuevo género Arthrocnemum, y en el 

caso de S. fruticosa lo hizo como Arthrocnemum fruticosum (L.) Moq., ampliando su 

distribución a “In maritimis Europae et Africae septentrionales”.  

En relación con Sarcocornia perennis, la primera publicación del binomio Salicornia 

perennis, se debe a MILLER (1768), quien recogió las descripciones y comentarios de RAY 

(1696, 1724). El nombre asignado por MILLER (1768) se corresponde con el tipo del 

género Sarcocornia asignado por SCOTT (1977) (GUILLÓ et al., 2011). Esta especie ha 

tenido varios nombres en uso. El primero de ellos fue Salicornia herbacea β asignado por 

SMITH (1800) a una especie anual. Posteriormente, SMITH (1807) la describió como 

Salicornia radicans Sm., dándole el carácter perenne a la especie anteriormente referida. 

TENORE (1831) describió diferentes variedades dentro de Salicornia fruticosa, una de ellas 

(β humilis Ten.), coincide con la descripción de S. perennis. Posteriormente, DUVAL-

JOUVE (1868) la sinonimizó a su Salicornia sarmentosa Duval-Jouve. Este último autor 

añadió a la sinonimia de S. sarmentosa “an S. radicans Smith (non auct. Gall.)?” indicando 

una posible afinidad a S. perennis. Sin embargo, DUVAL-JOUVE (1868) describió su 

nueva especie de manera muy detallada, facilitando de este modo su identificación con 

S. perennis (GUILLÓ et al., 2011). MOQUIN-TANDON (1840) no hizo ninguna mención a 

S. perennis, aunque la especie descrita como Arthrocnemum fruticosum var. radicans (Sm.) 

Moq., coincide con ésta. Cabe señalar que la separación de los táxones perennes de 

Salicornia realizada por MOQUIN-TANDON (1840) fue adoptada por UNGERN-

STERNBERG (1866), aunque realizando algunos cambios. WOODS (1851) describió la 

especie Salicornia lignosa Woods, que es considerada un sinónimo de S. perennis 

atendiendo a características de la testa de la semilla (GUILLÓ et al., 2011).  

Más recientemente, en el siglo XX, el estudio morfológico de las especies de 

Sarcocornia en la cuenca mediterránea y costas atlánticas se ha llevado a cabo por 

muchos autores, formando parte en la mayoría de las ocasiones de Floras (COUTINHO, 

1939; MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; ZOHARY, 1966; BALL, 1967, 

1993; LAUSI, 1982; MEIKLE, 1985; VALDÉS et al., 1987b, 2002; BOLÒS & VIGO, 1990; 

CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; TAN, 1997; AIZPURU et al., 1999; BOULOS, 1999; 

FREITAG, 2000; COSTE, 2007; JEANMONOD & GAMISANS, 2007; SÁNCHEZ-GÓMEZ & 

GUERRA, 2007; FIELDING & TURLAND, 2008; MATEO & CRESPO, 2009; CABELLO, 
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2011), de artículos (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; RIVAS-MARTÍNEZ, 1988; 

CASTROVIEJO & LAGO, 1992; DAVY et al., 2006; FUENTE et al., 2011; GUILLÓ et al., 

2011, 2012a,b) o de Tesis Doctorales (REDONDO, 2004). En todos ellos, se acepta la 

presencia de una o dos especies, que son S. fruticosa y S. perennis, que atendiendo al 

criterio taxonómico seguido, aparecen tratadas en distintos niveles jerárquicos (e.g. 

especie, variedad). El trabajo que acepta un mayor número de táxones es Flora Iberica 

(CASTROVIEJO, 1990), con la presencia de un nuevo taxon, que ha sido considerado 

como subespecie de S. perennis con la denominación de S. perennis subsp. alpini (Lag.) 

Castrov. (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; VALDÉS et al., 1987b; CASTROVIEJO, 1990; 

REDONDO, 2004; COSTA et al., 2009) o como especie, S. alpini (RIVAS-MARTÍNEZ, 1988; 

CASTROVIEJO & LAGO, 1992; AIZPURU et al., 1999; VALDÉS et al., 2002; DAVY et al., 

2006; SÁNCHEZ-GÓMEZ & GUERRA, 2007; MATEO & CRESPO, 2009; CABELLO, 2011; 

FUENTE et al., 2011). Este taxon, también, se ha citado dentro de la cuenca 

mediterránea en Marruecos (VALDÉS et al., 2002; MOLERO & MONTSERRAT, 2006) e 

Italia (BIONDI et al., 2010). Además, también se cuenta en la bibliografía con las 

descripciones de Sarcocornia fruticosa var. deflexa C. Lahondère & Gamisans (LAHONDÈRE 

& GAMISANS, 1988; GÉHU & BIONDI, 1994; LAHONDÈRE, 2004) y S. hispanica Fuente, 

Rufo & Sánchez Mata (FUENTE et al., 2011), esta última especie descrita recientemente 

para el territorio de la península ibérica. 

La presencia de una gran plasticidad fenotípica dentro del género Sarcocornia en 

su área de distribución mediterránea y atlántica, junto con la formación de complejos 

poliploides (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; SHEPHERD 

& YAN, 2003), hacen que el estudio taxonómico de este grupo de plantas sea muy 

complicado. De hecho, son varios los autores que han puesto de manifiesto la dificultad 

a la hora de diferenciar entre las especies S. fruticosa y S. perennis (LAUSI, 1982; BOLÒS & 

VIGO, 1990; BALL, 1993). También, se ha puesto en tela de juicio la existencia de las 

dos subespecies en S. perennis por falta de caracteres morfológicos que permitan 

diferenciarlas y por la ausencia de un patrón geográfico y ecológico (LÓPEZ 

GONZÁLEZ, 1997). Por otra parte, la propuesta de S. hispanica como nueva especie para 

la península ibérica, ha suscitado la problemática de la distribución del género Sarcocornia 

en la península ibérica, ya que el área de distribución de esta nueva especie (FUENTE et 
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al., 2011) es plenamente coincidente con lo citado para S. fruticosa por otros autores 

(ÁLVAREZ ROGEL, 1997; ALONSO & DE LA TORRE, 2002; SALAZAR et al., 2002; 

LENDÍNEZ et al., 2011). Además del hecho que morfológicamente, el taxon más cercano 

a S. hispanica es S. fruticosa, tal y como se deriva de la diagnosis de la nueva especie.  

Toda esta problemática relacionada con la diferenciación entre los distintos 

táxones descritos de Sarcocornia en el área de la cuenca mediterránea y costas atlánticas, 

pone de manifiesto la dificultad para trabajar con estas plantas. 

El tratamiento taxonómico que han recibido las plantas del género Sarcocornia 

estudiadas en este capítulo, en relación con caracteres morfológicos, ha sido diverso. 

Los géneros empleados para designar a estas plantas han sido Salicornia (COUTINHO, 

1939; MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; MEIKLE, 1985; FREITAG, 

2000; COSTE, 2007), Arthrocnemum (ZOHARY, 1966; LAUSI, 1982; BOLÒS & VIGO, 1990; 

BALL, 1967, 1993) y Sarcocornia (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; VALDÉS et al., 1987a,b, 

2002; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; TAN, 1997; 

BOULOS, 1999; AIZPURU, et al., 1999; REDONDO, 2004; DAVY et al., 2006; JEANMONOD 

& GAMISANS, 2007; SÁNCHEZ-GÓMEZ & GUERRA, 2007; FIELDING & TURLAND, 

2008; MATEO & CRESPO, 2009; CABELLO, 2011; FUENTE et al., 2011). Esta variabilidad 

taxonómica refleja la elevada complejidad que presentan estas plantas a la hora de 

realizar un estudio morfológico. En la actualidad, el conjunto de caracteres que 

permiten identificar el género Sarcocornia diferenciándolo de Salicornia y Arthrocnemum 

son: el carácter perenne y la presencia de todas las flores al mismo nivel en el artejo 

fértil, que distinguen Sarcocornia de Salicornia y la presencia de semillas con tricomas y sin 

perisperma que diferencian Sarcocornia de Arthrocnemum. 

2. OBJETIVOS 

El presente capítulo se ha centrado en el estudio morfológico de las plantas del 

género Sarcocornia en su distribución mediterránea y atlántica, como también en las 

implicaciones en su taxonomía. Por ello, los objetivos que se plantearon fueron: 

- Realizar una caracterización morfológica de las poblaciones del género 

Sarcocornia distribuidas por la cuenca mediterránea y costa atlántica. 

- Aclarar la identidad taxonómica de los táxones del género Sarcocornia en el 

área mediterránea y atlántica. 
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3. MATERIAL Y MÉTODOS 

El estudio morfológico se ha realizado sobre un total de 63 localidades 

distribuidas por la cuenca mediterránea y litoral atlántico. En cada una de estas 

localidades, puede haber entre una y nueve poblaciones de Sarcocornia (Apéndice 3, 

Figura 3.1), entre las que también se encuentran las poblaciones estudiadas en el 

capítulo 2. Con el fin de realizar el análisis morfológico de manera objetiva, las muestras 

se estudiaron a priori como una única entidad taxonómica. De este modo, se analizaron 

cada uno de los caracteres a nivel poblacional, por lo que la exposición de los resultados 

hace referencia a grupos morfológicos o morfotipos.  

3.1. Obtención y estudio del material vegetal 

El material vegetal utilizado proviene de dos fuentes. Por una parte, se han 

realizado observaciones en poblaciones naturales de diferentes localidades (Apéndice 

3), aunque el muestreo más sistemático se ha realizado en la cuenca mediterránea 

occidental (Figura 3.1). El material recolectado ha sido procesado e incluido en el 

herbario oficial de la Universidad de Alicante (ABH). Por otra parte, se han revisado 

alrededor de 800 pliegos procedentes de los siguientes herbarios: de la Universidad de 

Alicante (ABH), Ginebra (G), Jardín Botánico Nacional de Santo Domingo (JSBD), 

Royal Botanic Gardens, Kew (K), la Plata (LP), Real Jardín Botánico de Madrid (MA), 

Facultad de Farmacia de Madrid (MAF), Jardín Botánico de Missouri (MO), Museo 

Nacional de Historia Natural de Chile (SGO), Universidad Nacional Mayor de San 

Marcos, Lima (USM), Florida (USF), Utah (UTC), Jardín Botánico de Valencia (VAL), 

Museo de Historia Natural de Viena (W) (acrónimos de acuerdo con THIERS, 2012). 

Las medidas morfológicas se han tomado de manera diferente, dependiendo de 

si se trataba de caracteres macroscópicos o microscópicos. El estudio de los caracteres 

macroscópicos vegetativos y reproductivos procede tanto de observaciones realizadas 

en campo como en pliegos de herbario. Se han estudiado aquellos caracteres 

morfológicos utilizados tradicionalmente en los trabajos florísticos y tratamientos 

taxonómicos del género y géneros afines (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 

1963; FERGUSON, 1964; TÖLKEN, 1967; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; LAUSI, 1982; 

MEIKLE, 1985; CASTROVIEJO, 1990; CASTROVIEJO & LAGO, 1992; O’CALLAGHAN, 
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1992; FREITAG, 2000; SHEPHERD et al., 2005a,b; DAVY et al., 2006; ALONSO & CRESPO, 

2008; STEFFEN et al., 2009, 2010), también, se ha ampliado el estudio sobre otros 

caracteres no empleados habitualmente para este grupo de plantas. Algunos de los 

caracteres han supuesto la realización de recuentos o el uso de una regla milimetrada 

(ver detalles en los apartados 3.2.2 y 3.2.3 de este capítulo), estas mediciones y 

recuentos se han realizado empleando una lupa binocular Olympus SZX12 con 

micrómetro incorporado. 

En el caso de los caracteres micromorfológicos, el material vegetal utilizado 

procede de material prensado, que ha sido estudiado usando un microscopio óptico 

(Olympus SX 212) con cámara adaptada y la técnica de microscopía electrónica de 

barrido (MEB). De esta manera, ha sido posible estudiar el material sin la necesidad de 

tratarlo de ninguna manera especial ni para su conservación, ni para su pertinente 

observación con esta técnica. El montaje de las muestras se ha realizado directamente 

sobre el portaobjetos especial del Microscopio Electrónico de Barrido (MEB, JEOL 

840), al que queda fijado con la ayuda de un adhesivo conductor. Tras su metalización 

con una fina capa de oro, las muestras están preparadas para su estudio. Con este 

método la conservación de las muestras sólo precisa de almacenamiento en un 

desecador o en un recipiente hermético sin humedad. Las medidas realizadas se 

expresan en intervalos, indicándose primero el dato correspondiente a la media mínima 

y en segundo lugar, el de la máxima. Cuando se nombran las poblaciones en el texto, se 

indica el nombre de la población o municipio junto con la sigla identificativa, que 

aparece recogida en el apéndice 3 y en la figura 3.1.  

3.2. Caracteres macromorfológicos 

3.2.1. Hábito y ramas vegetativas 

El hábito se ha determinado siempre en campo, a través del estudio de plantas 

vivas, pues es una característica que es imposible estudiar adecuadamente a partir de 

material de herbario. Se ha medido la altura de la planta, expresada en centímetros, se 

ha valorado la posición de las ramas principales en referencia al suelo y la presencia de 

tallos enraizantes. Además, se ha observado la presencia o ausencia de raíces 

adventicias.  
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Figura 3.1. Distribución de las localidades estudiadas. El nombre de cada localidad (L) aparece en 
el apéndice 3. 

3.2.2. Hojas vegetativas 

La observación de las hojas vegetativas se ha realizado tanto en material fresco 

como de pliego. Se ha utilizado el término “artejo” para designar la superficie foliar que 

cubre todo el entrenudo. El tamaño de los artejos (longitud × anchura) expresado en 

milímetros, se ha medido con una regla milimetrada sobre cinco artejos escogidos de 

cada pliego, estudiando entre uno y cinco pliegos de cada localidad. La forma, ápice, 

presencia de quilla y coloración de los artejos también han sido estudiados. 

3.2.3. Caracteres reproductivos 

El estudio de las inflorescencias ha consistido en la medición del tamaño de las 

espigas (longitud × anchura), entendiendo por inflorescencia aquellas espigas que 

presentan cimas sésiles de 3 flores, formando inflorescencias tanto laterales como 

terminales. También, se ha contabilizado por recuento directo el número de espigas 

laterales por rama, número de artejos estériles bajo las espigas laterales y el número de 

flores por cima. Éstas están incrustadas en la parte inferior de un artejo fértil. En los 

artejos fértiles de las espigas terminales, se ha medido, con una regla milimetrada la 

distancia desde la parte superior de la flor central de la cima hasta la parte superior del 
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artejo. De las flores, se ha observado el número y morfología del estigma, el número de 

estambres y la longitud de las anteras. Por último, se ha estudiado el tipo de fruto y su 

relación con el perianto, atendiendo a las indicaciones de SHEPHERD et al. (2005b). 

Todas las medidas y observaciones se han realizado en un número de pliegos 

comprendido entre uno y cinco de cada localidad. Las medidas realizadas de longitud y 

anchura se han expresado en milímetros. 

3.3. Caracteres micromorfológicos 

3.3.1. Características de los estomas 

Se ha estudiado la superficie foliar de 452 individuos usando pliegos de herbario, 

que presentan una distribución por la cuenca mediterránea y por la costa atlántica 

(Figura 3.1). 

a. Morfología estomática 

 La morfología estomática se ha observado en la zona del envés foliar central 

para cada artejo estéril sobre fotografías del MEB realizadas a 1500 aumentos. 

Siguiendo la metodología aplicada por DELF (1911), la zona elegida para su observación 

ha sido la que se encuentra entre los niveles C y D, correspondiéndose justo con la 

zona central, donde la morfología de los estomas se mantiene estable (Figura 3.2).  

Con el fin de corroborar que el procedimiento seguido en la preparación de las 

muestras para su observación con el MEB, no altera la morfología de las células anexas, 

se han recolectado en campo muestras frescas, sobre las que se ha procedido a su 

estudio con la técnica del desprendimiento de cutícula (ROSS & PAWLINA, 2007). Ésta 

se ha teñido con azul de anilina específico para lípidos, y por tanto, membranas. Las 

cutículas se han observado en un microscopio óptico con cámara adaptada (Olympus 

SX 212) a 40 aumentos. Las imágenes observadas se han fotografiado para su mejor 

estudio. La terminología seguida en la tipología estomática está basada en las obras de 

METCALFE & CHALK (1979) y CUTLER et al. (2008). 
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Figura 3.2. Localización de la zona de estudio en el artejo. Modificado de DELF (1911). 

b. Densidad estomática y análisis estadístico 

 La densidad estomática (DE), número de estomas por mm2 (LALLANA & 

LALLANA, 2004), se calculó sobre conteos realizados en fotografías electrónicas (MEB) 

realizadas a 100 aumentos. Se han contado 20 superficies de 0.28 mm2 de un total de 36 

individuos procedentes de 27 poblaciones: Chichester (L1), Carretera de Saintes-Maries-

de-la-Mer (L7), Manade Raynaud (L7), San Giovanni de Sinnis (L11), Santa Giusta 

(L11), San Antioco (L13), Capo Feto (L16), Laguna di Orbetello (L19), Kalloni (L24), 

Estuario de Aposelemis (L25), Monastir (L31), Bahía de Alhoceima (L34), Aljezur 

(L40), Es Trenc (L42), Ría de Villaviciosa (L46), Torroella de Montgrí (L49), Delta del 

Ebro (L50), Laguna de Peña Hueca (L51), Laguna de las Yeguas (L52), Cordovilla 

(L53), Agua Amarga (L56), Isla Mayor (L61), antigua Laguna de Val de Ojo (L61), 

Bonanza (L62), Caridad (L62), Trebujena (L62) y Vía de servicio de San Fernando 

(L62). 

 Las variables cuantitativas se procesaron estadísticamente mediante el análisis de 

la varianza. Para ello, se ha empleado la prueba Levene para contrastar la hipótesis de 

homogeneidad de la varianza. Para comprobar en donde difieren las medias, se ha 

utilizado un contraste de medias por procedimientos de comparación múltiple, siendo 

este contraste la prueba de GAMES-HOWELL (1976) (SALAS et al., 2001; LALLANA & 

LALLANA, 2004; PARÉS-MARTÍNEZ et al., 2004). Estos análisis se han realizado con los 

programas estadísticos SPSS v. 15 y R v. 2.14.0 (R Development Core Team, 2011). 
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c. Células epidérmicas 

 El estudio de la forma y tipo de células epidérmicas se ha realizado sobre 

fotografías electrónicas (MEB) tomadas a 370 aumentos. 

3.3.2. Características del polen 

 Se ha estudiado el polen de un total de 12 individuos a lo largo del área de 

estudio. En la preparación de las muestras, se han tomado las anteras, separándolas en 

un portaobjetos y con la ayuda de unas pinzas y de una aguja enmangada se han abierto 

totalmente, dejando salir todo el polen. La nomenclatura utilizada se ha basado en 

estudios previos realizados sobre polen del mismo género o de géneros cercanos a 

Sarcocornia (GÓMEZ FERRERAS & PEDROL, 1987; VALDÉS et. al., 1987a; BORSCH, 1998; 

SILVA & SANTOS, 1999; FERNÁNDEZ-ILLESCAS et al., 2010). Para corroborar que el 

procedimiento seguido en la preparación de las muestras de polen con el MEB, no 

alteró la morfología de los granos, éstos se estudiaron también con el microscopio 

óptico a 40 aumentos. El diámetro del polen se midió en cuatro fotografías de 

microscopía electrónica (MEB) a 2500 aumentos de cada individuo, en donde cada 

fotografía presentaba un grano de polen. El diámetro de las aberturas se midió sobre 

estas mismas imágenes, midiendo en este caso cinco aberturas en cada una de las 

fotografías. 

3.3.3. Características de las semillas 

Para este estudio se han utilizado semillas, en su mayoría maduras, procedentes 

de 35 poblaciones naturales distribuidas por la cuenca mediterránea y la costa atlántica: 

Chichester (L1), Morston (L2), Les Capitelles (L6), Carretera de Saintes-Maries-de-la-

Mer (L7), Saladar próximo a Stintino (L10), San Giovanni de Sinnis (L11), Torre de la 

Sal (L19), Laguna di Orbetello (L19), Porto Baselegue (L20), Grado (L20), Marano 

(L20), Treporti (L20), Estuario de Aposelemis (L25), La Macta (L32), Arekmane (L33), 

Larache (L36), Carrasqueira (L38), Ludo (L39), Es Trenc (L42), Murueta (L43), 

Torroella de Montgrí (L49), Delta del Ebro (L50), Laguna de Peña Hueca (L51), 

Laguna de las Yeguas (L52), Laguna del camino de Villafranca (L52), Cordovilla (L53), 

Saladar de Requena (L54), Lagunas de Bon Matí (L56), Playa del Carabasí (L56), Salinas 

del Braç del Port (L56), San Pedro del Pinatar (L57), La Almadraba de Moteleva (L58), 
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Isla Mayor (L61), Playa de Sancti Petri (L62) y Cartaya (L63). Las medidas que a 

continuación se detallan se han realizado siempre tomando 3 semillas por cada 

población. 

La nomenclatura utilizada en todos los caracteres estudiados relativos a las 

semillas se ha basado en estudios previos de la testa de las semillas de la subfamilia 

Salicornioideae (SHEPHERD et al., 2005b), del género Sarcocornia (ALONSO & CRESPO, 

2008) y en el Diccionario Botánico (FONT QUER, 1989). 

a. Tamaño de las semillas 

Se ha medido el tamaño de las semillas (longitud × anchura), expresado en 

milímetros, a partir de fotografías de microscopia electrónica realizadas a 55 aumentos. 

b. Indumento de la exotesta 

El análisis de la exotesta se ha realizado sobre fotografías de microscopia 

electrónica (MEB) tomadas a 500 aumentos. Para cada una de las semillas, se ha 

analizado la exotesta de entre 2 y 6 superficies, en donde los caracteres estudiados han 

sido: forma y longitud del tricoma, anchura de la base, distribución y densidad de los 

tricomas en la semilla, disposición de los tricomas y tipo de células epidérmicas. Todas 

las medidas se han expresado en micrómetros. 

b.1. Forma del tricoma 

La definición de tricoma seguida para el estudio de este carácter ha sido la 

aportada por FONT QUER (1989). Se ha estudiado la superficie de las semillas en 

fotografías de microscopía electrónica realizadas a 500 aumentos.  

b.2. Longitud del tricoma y anchura de su base  

 Sobre fotografías del MEB, tomadas a 500 aumentos, se han realizado medidas 

de la longitud del tricoma y de la anchura de la base de éstos, expresándolas en 

micrómetros. Se han tomando entre 5 y 15 medidas de cuatro superficies distintas.  
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b.3. Densidad de tricomas (tricomas/mm2) 

El cálculo de la densidad de tricomas se ha realizado sobre las mismas 

fotografías que en el apartado b.2. De cada semilla, se han contado 5 superficies de un 

área de 0.49 mm2. Los datos se han transformado para obtener la densidad por mm2.  

b.4. Distribución de los tricomas en la semilla 

La disposición de los tricomas y su distribución en la superficie de la semilla son 

características a tener en cuenta en el estudio micromorfológico. La observación de 

estas características se ha realizado sobre fotografías del MEB tomadas a 500 aumentos. 

b.5. Disposición de los tricomas 

 Se estudió la disposición de los tricomas respecto a la superficie de la semilla, 

diferenciando entre tricomas patentes y adpresos. Este carácter se observó 

principalmente en el borde la semilla, usando las mismas imágenes que en el apartado 

anterior.  

3.3.4. Nivel de ploidía 

La observación de cromosomas somáticos en células meristemáticas de las raíces 

se realizó en plantas de las poblaciones de Les Capitelles (L6), Carrasqueira (L38), Es 

Trenc (L42), Cordovilla (L53), Salinas del Braç del Port (L56), Torrelamata (L56) y San 

Pedro del Pinatar (L57). Las raíces se obtuvieron de semillas germinadas. Con el 

objetivo de acumular células meristemáticas en metafase con una morfología de 

cromosomas fiable, la raíces se incubaron en 2 ml de agua destilada, que se sumergieron 

en hielo a una temperatura aproximada de 0.5ºC durante 24 horas (pre-tratamiento de 

hielo). Tras ello, las raíces se fijaron en una mezcla recién hecha de 3:1 de etanol 96%v/v 

y ácido acético glacial (denominado fluido de Farmer modificado) a temperatura 

ambiente durante dos días. El líquido de fijación se reemplazó por 3 ml de etanol 70% 

v/v, manteniendo el material vegetal a –20ºC hasta su utilización.  

Una vez fijado, el material vegetal se transfirió a una placa petri con 15 ml de 

agua destilada, colocándola en un agitador a temperatura ambiente durante 

aproximadamente 10 minutos. A continuación, se realizó la hidrólisis en 5 ml de HCl 1 

M a 60ºC durante 8 minutos, seguida de la reacción de tinción en 2 ml de reactivo 
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Schiff a temperatura ambiente durante 30 minutos como mínimo (FEULGEN & 

RÖSSENBECK, 1924). Las raíces que presentaban su ápice de color lila se diseccionaron 

con ayuda de un bisturí, y se colocaron en un portaobjetos, donde se realizó el “squash” 

con una gota de 1.25%x/v de orceina propiónica. 

Los cromosomas se observaron utilizando un microscopio Axioplan 2 (Carl 

Zeiss, Göttingen, Germany), realizando fotografías con una cámara SPOT RT 

(Diagnostic Instruments, Inc., Sterling Heights, MI, USA) y usando el software SPOT 

ST v. 4.0.4 (Diagnostic Instruments). 

3.4. Rastreo morfológico 

 A través del rastreo morfológico, se combinaron los resultados moleculares de 

ITS obtenidos en el capítulo 2 (Figura 2.1), con los caracteres morfológicos más 

relevantes de este capítulo. Puesto que toda la metodología referente a los análisis 

moleculares está explicada en el capítulo 2, en el presente apartado únicamente se 

comentan las técnicas y análisis que permiten llevar a cabo el rastreo morfológico. 

Tras haber realizado el estudio de los caracteres mencionados en los apartados 

3.2 y 3.3 de este capítulo, se ha construido una matriz de datos basada en observaciones 

realizadas en material fresco y en pliegos de herbario (Apéndice 4). También se ha 

realizado el rastreo morfológico sobre el resto de especies de Sarcocornia que aparecen 

en el análisis de ITS y sobre las especies del grupo externo. Por ello, parte de los datos 

morfológicos provienen de la bibliografía (TÖLKEN, 1967; O’CALLAGHAN, 1992; 

SHEPHERD et al., 2005a, 2005b; ALONSO & CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2010). 

La evolución en los patrones fenotípicos se evaluó mediante el mapeo de dichos 

caracteres sobre el árbol consenso obtenido de la región ITS, usando el análisis de 

Inferencia Bayesiana. El programa MESQUITE v. 2.74 (MADDISON & MADDISON, 

2010) se usó en la reconstrucción de los cambios en los estados de carácter mediante 

implementación de la función “Reconstruct Ancestral States” y utilizando algoritmos de 

Máxima Parsimonia (con la asunción de caracteres desordenados) y Máxima 

Verosimilitud (con la opción de “current probably” activada). 
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4. RESULTADOS 

4.1. Caracteres macromorfológicos 

4.1.1. Hábito y ramas vegetativas 

El hábito que presentan estas plantas está íntimamente relacionado con las 

condiciones ecológicas en las que se desarrollan. Atendiendo a la influencia marina, se 

pueden distinguir tres situaciones que llevan asociadas diferentes tipos de hábitos. 

Algunas poblaciones del género Sarcocornia se desarrollan bajo una influencia de 

las mareas, tal es el caso de las plantas estudiadas en las poblaciones de Chichester (L1) 

y Morston (L2) en el Reino Unido, y de Ría de Villaviciosa (L46), Isla de la Toja (L48), 

Marisma de Carregal (L48) y desembocadura del río Umia (L48) en la península ibérica. 

En estas poblaciones, las mareas provocan que estas plantas pasen mucho tiempo 

sumergidas, por lo que presentan un hábito postrado característico (Figura 3.3A), de 

hasta 20 cm de altura. Suelen formar grandes extensiones, a modo de céspedes, en 

donde las ramas son rastreras y los tallos enraizantes, siendo muy difícil la identificación 

de individuos aislados (Figura 3.3B). 

En la cuenca mediterránea, donde las oscilaciones en el nivel del mar no son tan 

acusadas como en las costas atlánticas y las plantas no pasan periodos tan largos 

sumergidas como en el caso anterior, se pueden distinguir tres biotipos: el postrado-

enraizante, coincidente con el caso descrito en el párrafo anterior; un biotipo que 

presenta ramas erectas y tallos enraizantes; y por último, plantas con ramas erectas y sin 

tallos enraizantes. 

En las poblaciones de Porto Baselegue (L20) y Arekmane (L33) (Figura 3.3C) 

crecen los tres biotipos, apareciendo el biotipo postrado-enraizante siempre en contacto 

directo con el agua del mar, y conforme la influencia de ésta es menos directa, aparece 

el segundo biotipo, que se caracteriza por presentar ramas erectas que pueden alcanzar 

80 cm de altura, en donde los tallos son rígidos, ramificados y enraizantes, pudiendo 

diferenciar individuos distintos. El tercer biotipo presenta ramas siempre erectas, que 

llegan a alcanzar 100(180) cm de altura. Se trata de plantas con tallos robustos, 

ramificados y no enraizantes; aunque en algunos casos, los tallos pueden llegar al suelo  
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Figura 3.3. Hábito y ramas vegetativas. A. Hábito postrado-enraizante, Isla de la Toja (L48). B. Césped 
formado por el biotipo postrado-enraizante, Marisma de Carregal (L48). C. Individuos con los tres biotipos, 
Arekmane (L33). D. Biotipo erecto-no enraizante al borde de laguna, Salinas del Braç del Port (L56). E. 
Biotipo postrado-enraizante en primer plano y biotipo erecto-no enraizante al fondo, Marina de Cudeyo 
(L44). F. Ejemplares con biotipo erecto-enraizante, Laguna de Peña Hueca (L51). G. Biotipo erecto-
enraizante, Isla Mayor (L61). H. Biotipo erecto-no enraizante, Agramón (L53). 
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y aparecer enterrados. En las poblaciones de Porto Baselegue (L20) y Arekmane (L33), 

este último biotipo es el que tiene menos relación con el agua, aunque en otras 

poblaciones de saladares costeros como Stagno di Cagliari (L12), San Antioco (L13), 

Agua Amarga (L56), Salinas del Braç del Port (L56), Lagunas de Bon Matí (L56), 

Torrelamata (L56), San Pedro del Pinatar (L57) o Es Trenc (L42) aparece de manera 

abundante, creciendo alrededor de las lagunas que se forman (Figura 3.3D). En la 

población de Marina de Cudeyo (L44), conviven el biotipo postrado y enraizante, con el 

erecto y no enraizante (Figura 3.3E), apareciendo en primer lugar y en contacto directo 

con el mar, el biotipo postrado-enraizante y más alejado del mar el erecto y no 

enraizante. 

Fuera de la influencia marina, en los saladares de interior, aparecen dos de los 

biotipos comentados: el erecto-enraizante y el erecto-no enraizante. El primero se ha 

estudiado en las poblaciones de Laguna Larga (L51), Laguna de Peña Hueca (L51), 

Laguna de Tírez (L51), Laguna del camino de Villafranca (L52), Laguna de las Yeguas 

(L52), antigua Laguna de Val de Ojo (L61), e Isla Mayor (L61) (Figura 3.3F,G). El 

segundo de ellos se ha encontrado en las poblaciones de Les Capitelles (L6), Marano 

(L20), Cordovilla (L53), Agramón (L53) y Saladar de Requena (L54) (Figura 3.3H). 

4.1.2. Hojas vegetativas 

a. Tamaño de los artejos 

Se ha observado que existe una tendencia a aparecer artejos de mayor tamaño 

(3.0-20.0 × 1.5-5.0 mm), sobre todo en cuanto a la anchura, en las poblaciones de 

Chichester (L1), Morston (L2), Arekmane (L33), Faro (L39), Marina de Cudeyo (L44), 

Astillero (L44), Betanzos (L49), Ría de la Rabia (L47), Ría de Villaviciosa (L48), Isla de 

la Toja (L48), Marisma de Carregal (L48) y desembocadura del río Umia (L48). Sin 

embargo, cuando estas medidas se comparan con las del resto de poblaciones (2.0-20.0 

× 1.5-3.0 mm), se puede observar que existe un solapamiento entre ellas, no siendo éste 

un buen carácter en la diferenciación de los táxones que conforman el género Sarcocornia 

en su distribución europea y norteafricana. Por lo tanto se establece un único rango 

para el tamaño de los artejos de 2.0-20.0 × 1.5-5.0 mm. 

 



Capítulo 3: Estudio morfológico del género Sarcocornia 

97 

 

b. Coloración de los artejos 

Derivado de las observaciones realizadas en campo, no se puede atribuir una 

única coloración a una población determinada. Se ha visto que dentro de una misma 

población, al mismo tiempo, se pueden observar coloraciones que abarcan diferentes 

tonos rojizos y verdes. Además, esta variación parece cambiar a lo largo del año, 

coincidiendo en el caso de las poblaciones visitadas, el período de la floración con una 

coloración mayoritariamente verdosa.  

c. Forma y ápices de los artejos 

Otros caracteres relacionados con las estructuras vegetativas de estas plantas son 

la forma y ápices de los artejos (Figura 3.4, Tabla 3.1). La forma de éstos suele ser 

obcónica, asemejando la forma de un “barril”, observándose en su borde las láminas 

foliares reducidas a escamas hialinas.  

En las hojas más jóvenes (en los artejos de ramas desarrolladas durante el año), 

se ha observado que existen ejemplares en donde los ápices de las hojas suelen ser 

agudos o incluso, en ocasiones puntiagudos, y por tanto, se puede ver mejor que los 

artejos son ligeramente aquillados. Tal es el caso de los ejemplares estudiados de las 

poblaciones de Estuario de Aposelemis (L25), Monastir (L32), Marisma de Carregal 

(L48), Laguna de Peña Hueca (L51), Laguna de Tírez (L51), Laguna del camino de 

Villafranca (L52), Laguna de las Yeguas (L52) e Isla Mayor (L61) (Figura 3.4A). Por 

otro lado, otras plantas suelen presentar artejos con bordes más redondeados, de ápice 

obtuso y la forma “en barril” es más evidente. En este caso, los artejos ligeramente 

aquillados son más difíciles de observar (Figura 3.4B). 

 

Figura 3.4. Ápice de los artejos vegetativos. A. Ápice obtuso, ejemplar de Es Trenc (L42). B Ápice 
agudo, ejemplar de Monastir (L32). La flecha señala la quilla.  
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Tabla 3.1. Resumen de los caracteres estudiados del hábito, ramas y hojas vegetativas. Abreviaturas: L.: 
Longitud; A.: Anchura. 

 Carácter Resultados 

H
áb

it
o

 

Hábito 
y ramas vegetativas 

- Postrado-enraizante, hasta 20 cm de altura 
- Erecto-enraizante, hasta 80 cm de altura 
- Erecto-no enraizante, hasta 180 cm de altura 

H
o

ja
s 

ve
g

et
at

iv
as

 

Tamaño de los artejos  
(L×A mm) 

- 2.0-20.0 × 1.5-5.0 

Forma de los artejos - Obcónica 

Ápice de los artejos 
- Obtuso 
- Agudo (puntiagudo) 

Presencia de quilla 
- Ausente 
- Poco distinguible 
- Claramente distinguible 

4.1.3. Caracteres reproductivos 

a. Medidas de las espigas  

Las medidas de la anchura de las espigas pueden aportar datos favorables en la 

diferenciación de poblaciones en Sarcocornia, puesto que las medidas de las longitudes 

tanto en la inflorescencia terminal como en las laterales, se mantienen siempre dentro 

del rango 5.0-60.0(90.0) mm. La anchura muestra una ligera tendencia a ser algo mayor 

en algunas poblaciones, llegando a alcanzar medidas de hasta 5.0 mm [e.g. Chichester 

(L1), Morston (L2), Marina de Cudeyo (L44), Astillero (L44), Ría de la Rabia (L45), Ría 

de Villaviciosa (L46), Betanzos (L47), Isla de la Toja (L48), Marisma de Carregal (L50), 

desembocadura del río Umia (L48)], en cambio, otras poblaciones presentan anchuras 

que suelen encontrarse en un rango de 2.0-4.0 mm [e.g. Es Trenc (L42), Torroella de 

Montgrí (L49), Laguna de Peña Hueca (L51), Laguna de Tírez (L51), Agramón (L53), 

Cordovilla (L53), Agua Amarga (L56) e Isla Mayor (L61)]. 

b. Número de espigas laterales 

Se han estudiado poblaciones en donde el número mínimo de espigas laterales 

puede llegar a ser muy bajo (2) o incluso no presentar [e.g. Isla de la Toja (L48), 

Marisma de Carregal (L48) y desembocadura del río Umia (L48)] (Figura 3.5A), frente a 

otras poblaciones donde el número mínimo es algo mayor a 10 [e.g. Capo Feto (L16), 

Arekmane (L33), Laguna de Peña Hueca (L51), Agramón (L53) y Vía de servicio de San 
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Fernando (L62)] (Figura 3.5B). A pesar de observar esta diferencia en tales poblaciones, 

la pauta general es presentar un número de espigas laterales que puede variar entre 0 y 

40, ya que los rangos en todas las poblaciones son amplios y solapados.  

 

Figura 3.5. Número de inflorescencias laterales. A. Sin inflorescencias laterales, únicamente 
terminales, Isla de la Toja (L48). B. Ejemplar con inflorescencias laterales, Arekmane (L33). 

Cabe señalar que existe un rasgo común en las inflorescencias laterales, y es que 

suelen ser sentadas, es decir, los artejos fértiles se encuentran directamente sobre la 

rama, aunque las inflorescencias más basales suelen presentar un número variable de 

artejos estériles, entre 1-11.  

Algunas de las poblaciones estudiadas han mostrado características llamativas en 

el análisis de las inflorescencias, tal es el caso de los individuos estudiados en la 

población de Porto Baselegue (L20). Éstos presentan espigas de gran longitud 

(alcanzando 90 mm), y artejos fértiles “abombados”, que llegan a presentar una forma 

casi esférica, cuando lo normal es que presenten una forma obcónica. 

c. Cimas 

Las plantas del género Sarcocornia presentan cimas trifloras que aparecen en la 

parte inferior del artejo fértil. Las flores están separadas unas de otras a través de un 

tabique que es muy aparente una vez que el fruto se ha desprendido en la madurez. De 

todo el material estudiado, el único caso en donde se han observado cimas con 4 flores 

se corresponde con ejemplares recogidos en la localidad de Bonanza (L62) (Cádiz, 

España). 
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Otra característica a tener en cuenta es observar si la flor central alcanza el 

extremo superior del artejo fértil. Atendiendo al estudio realizado, se ha visto que 

normalmente en los artejos iniciales de la inflorescencia, la flor central no alcanza la 

parte superior del artejo, apareciendo una distancia que puede variar entre 0.5-3.5 mm. 

Conforme se alcanza la parte apical de la espiga, la distancia entre la flor central y la 

parte superior del artejo suele disminuir (0.5 mm). Las poblaciones en las que se ha 

observado que la flor central no llega a la parte superior del artejo son Es Trenc (L42), 

Agramón (L53), Cordovilla (L53) y Agua Amarga (L56) (Figura 3.6A). La tendencia a 

alcanzar el extremos superior del artejo se ha visto en las poblaciones de Capo Feto 

(L16), Isla de la Toja (L48), Marisma de Carregal (L48), desembocadura de río Umia 

(L48) y Laguna de Peña Hueca (L51) (Figura 3.6B). 

d. Flores 

Las flores son poco vistosas. El estigma suele ser bífido, aunque en ocasiones es 

trífido, y siempre plumoso. Las poblaciones en las que se ha observado el estigma 

trífido han sido: Carretera de Pozallo a Pachino (L16), Isla de la Toja (L48) y Laguna de 

Peña Hueca (L51). Todas las flores tienen 2 estambres, con anteras que presentan una 

longitud de alrededor de 1.0 mm (Tabla 3.2). 

 

Figura 3.6. Cimas trifloras en las que se aprecia la distancia de la flor central al extremo 
superior del artejo fértil. A. La flor central no alcanza la parte superior del artejo fértil, Es Trenc 
(L42). B La flor central alcanza la parte superior del artejo fértil, desembocadura del río Umia 
(L48). 
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Tabla 3.2. Resumen de los caracteres estudiados relativos a la inflorescencia, flores y fruto. Abreviaturas: 
L.: Longitud; A.: Anchura. 

 Carácter Resultados 
In

fl
o

re
sc

en
ci

as
 

Tamaño de las 
inflorescencias  
(L×A mm) 

- 5.0-60.0(90.0) × (1.5)2.0-4.0(5.0) 

Nº de Inflorescencias 
laterales 

- 0-40 

Presencia de artejos 
estériles en las 
inflorescencias 
laterales 

- Normalmente en las basales (1-11) 

Cimas - 3(4) flores 

Disposición de la flor 
central respecto al 
artejo fértil 

- Alcanza la parte superior del artejo 
- No alcanza la parte superior del artejo 

F
lo

r Estigmas - Bífido y plumoso (rara vez trífido) 

Estambres - 2, anteras de 1.0 mm de longitud 

F
ru

to
 Tipo de fruto - Utrículo 

Relación del 
pericarpo y el 
perianto 

- El pericarpo queda adherido al perianto carnoso 

e. Tipo de fruto y relación con el perianto 

El fruto observado en las poblaciones estudiadas, es un fruto monospermo y 

dehiscente. Siguiendo la definición de FONT QUER (1989) se correspondería con un 

fruto en utrículo (Tabla 3.2).  

En relación con la disposición del pericarpo respecto el perianto, se ha 

observado que en todos los casos el perianto se vuelve carnoso en la madurez y el 

pericarpo queda adherido al perianto. 

4.2. Caracteres micromorfológicos 

4.2.1. Características de los estomas 

a. Morfología estomática 

El tipo estomático presente en las plantas de Sarcocornia estudiadas es paracítico, 

caracterizado por la disposición de dos células anexas respecto a las oclusivas (Figura 

3.7). Se han observado dos morfotipos de estomas atendiendo a la disposición vertical 
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de las células oclusivas frente a las células anexas y epidérmicas (Tabla 3.3), que se han 

denominado: 

- Estomas con morfotipo 1: las células oclusivas se sitúan en un nivel 

diferente, apareciendo hundidas frente al resto de las células epidérmicas y 

anexas (Figura 3.7A,C). 

- Estomas con morfotipo 2: las células oclusivas están al mismo nivel que el 

resto de las células (Figura 3.7B,D). 

 

Figura 3.7. Estomas paracíticos. A. Morfotipo 1 [Agua Amarga (L56)]. B. 
Morfotipo 2 [Laguna Larga (L51)] (observados con microscopía óptica) C. 
Morfotipo 1 [Agramón (L53)]. D. Morfotipo 2 [Torroella de Montgrí (L49)] 
(observados con MEB).  

b. Densidad estomática 

 Tanto las plantas que tienen estomas con el morfotipo 1 (Figura 3.8A), como las 

de morfotipo 2 (Figura 3.8B), presentan un valor medio en la densidad estomática 

similar (96.9 y 80.1 estomas/mm2, respectivamente). Sin embargo, la media es 

ligeramente superior en las plantas que tienen estomas con el morfotipo 1, siendo estas 

diferencias significativas (p<0.001). Cuando se compararon las densidades estomáticas 
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entre los individuos de las poblaciones, sin tener en cuenta el morfotipo estomático al 

que pertenecían, las diferencias, en este caso, no fueron significativas. 

 

Figura 3.8. Aspecto general de la densidad estomática. A. Estomas con morfotipo 1, San Pedro 
del Pinatar (L57). B. Estomas con morfotipo 2, Torroella de Montgrí (L41).  

c. Células epidérmicas 

 Las células epidérmicas presentan una morfología poligonal que es común a 

todas las poblaciones estudiadas (Tabla 3.3). Sin embargo, se ha observado que la 

superficie de las células es reticulada en ciertas poblaciones, como Capo Feto (L16), 

Puglia (L18), Agios Andreas (L22), Estuario de Aposelemis (L25), La Macta (L32), 

Arekmane (L33), Ría de Villaviciosa (L46), Torroella de Montgrí (L49), Laguna Larga 

(L51), Laguna de Peña Hueca (L51), Bonanza (L62), Caridad (L62) y Trebujena (L62) 

(Figura 3.9A), frente al resto de poblaciones donde es lisa (Figura 3.9B). Las células con 

superficie reticulada siempre coinciden con los estomas que tienen el morfotipo 2, éstos 

pueden presentar tanto células con superficie lisa como reticulada (Figura 3.9). En los 

estomas con morfotipo 1 únicamente se han observado células con superficie lisa. 

 

Figura 3.9. Tipos de células epidérmicas. A. Estomas con morfotipo 2 y células con superficie 
reticulada, Laguna Larga (L51). B. Estomas con morfotipo 2 y células con superficie lisa, 
Torroella de Montgrí (L49).  
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Tabla 3.3. Resumen de los caracteres estudiados relativos a los estomas, polen y semillas. Abreviaturas: 
L.: Longitud; A.: Anchura. 

 Carácter Resultados 

E
st

o
m

as
 

Morfotipo  
- 1: hundido 
- 2: expuesto 

Densidad estomática media 
- 80.1 estomas/mm2 
- 96.9 estomas/mm2 

Tipo de células epidérmicas que 
los acompañan 

- Poligonal y lisa 
- Poligonal y reticulada 

P
o

le
n

 

Diámetro polen (µm) - 17.30-31.80 

Diámetro aberturas (µm) - 0.90-3.90 

S
em

ill
as

 

Tamaño (L × A mm) - 0.63-1.10(1.50) × 0.41-1.02 

In
d

u
m

en
to

 d
e 

la
 e

xo
te

st
a 

Forma del tricoma 

- Papila-mamelón  
- Tricoma simple de morfología cónica 
- Tricoma simple largo, en ocasiones de 

morfología ganchuda 

L. tricoma (µm) 
- 12.31-100(106.67) 
- 26.15-144.62 

Anchura de la base 
tricoma (µm)  

- 10.80-27.70 
- 29.20-61.50 

Densidad tricomas 
- Baja (14-38 tricomas/mm2) 
- Media (20-51 tricomas/mm2) 
- Elevada (38-83 tricomas/mm2) 

Disposición tricoma 
- Patente 
- Adpreso 

Tipo de 
ornamentación 

- Tipo a 
- Tipo b 
- Tipo c 

4.2.2. Características del polen 

El polen de las poblaciones estudiadas es polipantoporado, apolar, con simetría 

radial, de tamaño mediano (D=17.30-31.80 µm) y de superficie equinulada y punteada 

con perforaciones muy pequeñas y diferenciadas. Las aberturas en la superficie son 

simples de tipo poro y muy numerosas, con un diámetro que varía entre 0.90 y 3.90 µm 

(Figura 3.10, Tabla 3.3).  

El estudio del polen ha mostrado que las medidas del diámetro y el análisis de 

las aberturas son caracteres que se mantienen constantes en estas plantas, no 

presentando tendencias de ningún tipo. De modo que se puede hablar de un solo tipo 

de polen. 
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Figura 3.10. Polen de la población de Bonanza (L62). A. Fotografía de microscopia óptica. B. 
Fotografía de microscopia electrónica de barrido. 

4.2.3. Características de las semillas 

Las semillas muestran una ligera variabilidad en su forma que va de ovada a 

orbiculada. La orientación de éstas, respecto a la posición en el ovario, es vertical, y su 

coloración es marrón. Cada semilla aparece parcialmente incluida dentro de la 

estructura formada por el pericarpo y el perianto. La parte de la semilla, que está 

adherida al pericarpo-perianto, presenta sobre su testa restos del pericarpo difíciles de 

desprender. La parte que no está incluida en dicha estructura, queda desprotegida, y por 

lo tanto, puede observarse directamente la testa. 

a. Tamaño de las semillas 

Los tamaños de las semillas tienen un rango de 0.63-1.10(1.50) × 0.41-1.02 mm. 

Sin embargo, se han observado poblaciones que se caracterizan por presentar semillas 

en las que la longitud mínima varía entre 0.93-1.35 mm [Laguna di Orbetello (L19), 

Porto Baselegue (L20), Grado (L20), Marano (L20), Treporti (L20), Estuario de 

Aposelemis (L25), Arekmane (L33), Larache (L36), Ludo (L39), Es Trenc (L42), 

Murueta (L43), Torroella de Montgrí (L49), Delta del Ebro (L50), Lagunas de Bon Matí 

(L56), Salinas del Braç del Port (L56) y Playa de Sacti Petri (L62)] (Figura 3.11). 

En la tabla 3.4 se muestran las medidas de estas poblaciones, en las que el rango 

en el que se encuentran los valores mínimos de longitud, se corresponde con los valores 

de longitud máxima del resto de poblaciones estudiadas (rango de longitud general: 

0.63-1.10 mm). En el caso de existir varias poblaciones para una misma localidad, se 

muestra únicamente aquella población en la que el rango ha sido mayor.  
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Tabla 3.4. Poblaciones caracterizadas por presentar tamaños de semilla grandes debido a su longitud 
mínima. El código de la localidad a la que pertenecen aparece entre paréntesis. Los valores de longitud 
(L) y anchura (A) se muestran en mm. 

Semillas grandes 

Poblaciones 
Medidas (L × A) 

País Provincia Localidad/Municipio 

Italia 
Grossetto Laguna di Orbetello (L19) 0.93-1.15 × 0.67-0.87 

Venecia Treporti (L20) 1.31-1.50 × 0.94-1.02 

Marruecos 
Nador Arekmane (L35) 0.93-1.20 × 0.51-0.64 

Tánger-Tetuán Larache (L38) 1.13-1.41 × 0.69-0.91 

Grecia Creta Estuario de Aposelemis (L25) 1.00-1.09 × 0.57-0.72 

Portugal  Algarve Ludo (L39) 1.12-1.16 × 0.75-0.77 

España 

Mallorca Es Trenc (L42) 1.16-1.31 × 0.74-0.84 

Vizcaya Murueta (L43) 1.17-1.40 × 0.93-1.13 

Gerona Torroella de Montgrí (L49) 1.07-1.13 × 0.80-0.85 

Tarragona Delta del Ebro (L50) 1.01-1.07 × 0.65-0.89 

Alicante Lagunas de Bon Matí (L56) 1.35-1.37 × 0.78-0.83 

Cádiz Playa de Sancti Petri (L62) 1.38-1.45 × 0.83-0.98 

 

Figura 3.11. Tamaño de las semillas. A. Semilla con la longitud mínima fuera del rango normal 
[Treporti (L20)]. B. Semilla con la longitud mínima dentro del rango normal [Isla Mayor (L61)].  

b. Indumento de la exotesta 

b.1. Forma del tricoma 

Atendiendo a la definición de tricoma dado por FONT QUER (1989), en las 

semillas estudiadas aparecen tres tipos: el primero de ellos se puede definir como 

papilas o mamelones (Figura 3.12B), en donde el tricoma está reducido a una 

excrecencia de la membrana de las células epidérmicas, a modo de abultamiento poco 

pronunciado. El segundo tipo es un tricoma simple con morfología cónica (Figura 
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3.12D), y el tercer tipo también es un tricoma simple, largo y en ocasiones ganchudo. 

(Figura 3.12F).  

b.2. Longitud y anchura de la base del tricoma 

 Se ha observado que atendiendo a la longitud del tricoma se diferencian dos 

grupos de semillas (Tabla 3.3): las de pelos o tricomas largos con una longitud que 

puede alcanzar hasta los 144.62 µm; y las de tricomas cortos con longitudes que como 

máximo alcanzan 100.00(106.67) µm. Esta diferenciación se encuentra asociada 

también a la medida de la base del tricoma. Por una parte, se ha observado que existen 

tricomas cuya base no es demasiado ancha (10.80-27.70 µm), y por otra parte, existen 

tricomas que presentan una morfología cónica, en donde la anchura de la base es mayor 

(29.20-61.50 µm). Ambas características, usadas conjuntamente, permiten hacer 

distinciones entre los diferentes tipos de semillas. 

b.3. Densidad de tricomas 

 El número de tricomas por mm2 parece ser un carácter útil que permite 

diferenciar entre tres grupos de semillas: semillas con una densidad elevada de tricomas, 

con 38-83 tricomas/mm2; semillas con una densidad media con 20-51 tricomas/mm2 y 

semillas con una densidad menor con 14-38 tricomas/mm2 (Tabla 3.3). 

b.4. Distribución de los tricomas en la semilla 

De modo general, se ha observado que los tricomas no suelen distribuirse 

homogéneamente por toda la semilla, sino más bien aparecen con mayor densidad en 

los bordes de ésta y disminuyen hacia su zona central. En algunas zonas de la testa llega 

incluso a desaparecer el indumento, visualizándose únicamente la morfología de las 

células epidérmicas. Hay que señalar que estas células no presentan ninguna 

diferenciación ni entre los distintos grupos de semillas, ni entre las poblaciones 

analizadas. 

b.5. Disposición de los tricomas 

 La diferenciación entre tricomas patentes y adpresos, principalmente en el borde 

de la semilla, sirve de ayuda en la distinción de los diferentes tipos de semillas, ya que se 
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ha observado una tendencia a presentar pelos adpresos y patentes en grupos diferentes 

de semillas. Como consecuencia de ello, y tras haber estudiado las diferentes 

características del indumento de la exotesta, se pueden diferenciar tres tipos de 

morfologías con diferencias en la ornamentación (Tabla 3.3) a las que se ha 

denominado: 

Ornamentación tipo a: suele presentar papilas o mamelones distribuidos 

principalmente por el borde de la semilla, apareciendo la mayor cantidad de mamelones 

en la zona opuesta al micrópilo (Figura 3.12A,B). Los mamelones presentan una 

morfología redondeada en la parte superior, con una longitud comprendida entre 12.31 

y 67.57 µm y una anchura de la base de 29.20 a 61.50 µm. La densidad de este tipo de 

tricomas en la semilla no es muy elevada, apareciendo la densidad en un rango de 14 a 

38 tricomas/mm2. 

Ornamentación tipo b: presenta tricomas rectos y patentes de longitud 

comprendida entre 15.38 y 100.00(106.67) µm que suelen aparecer distribuidos por el 

borde de la semilla, aunque en la parte central de ésta pueden aparecer también, siempre 

en número reducido (Figura 3.12C,D). La anchura de la base de estos tricomas está 

comprendida entre 30.80 y 53.80 µm. La densidad de estos tricomas patentes es de 20-

51 tricomas/mm2.  

Ornamentación tipo c: representada por tricomas finos y adpresos que suelen 

terminar con el ápice curvado, llegando en muchos casos y sobre todo en la zona de la 

semilla opuesta al micrópilo, a parecer verdaderos garfios (Figura 3.12E,F). En el centro 

de ésta, los tricomas son más pequeños y la curvatura del ápice no se encuentra 

desarrollada. La longitud de estos tricomas curvados abarca el rango de 26.15 a 144.62 

µm y la anchura de la base va de 10.80 a 27.70 µm. Como puede observarse, los 

tricomas presentes en el tipo de ornamentación c son los que presentan una mayor 

longitud y también una anchura de la base menor. Por otra parte, atendiendo a su 

densidad, son también los que aparecen en mayor número en la superficie de la semilla 

con 38-83 tricomas/mm2.  

Hay que comentar que en ocasiones, en las ornamentaciones tipo b y tipo c 

pueden aparecer tricomas bífidos (Figura 3.13). Por otra parte, la presencia de 

mamelones puede aparecer también en semillas que presentan tricomas cortos y 
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patentes (ornamentación tipo b), pero nunca aparecen en semillas con ornamentación 

tipo c.  

 

Figura 3.12. Morfología de los tricomas y ornamentación de los tipos de testa. Tipos de tricomas: B. 
Papilas/Mamelones. D. Pelos cónicos. F. Pelos largos en ocasiones ganchudos. Tipos de 
ornamentaciones: A y B Tipo a [A. San Pedro del Pinatar (L57); B. Cordovilla (L53)]; C y D Tipo b [C. 
Les Capitelles (L6); D. Salinas del Braç del Port (L56)]; E y F Tipo c [E. Estuario de Aposelemis (L25); 
F. Laguna de las Yeguas (L52)]. 
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Figura 3.13. Tricomas bífidos en la ornamentación de tipo c. Arekmane (L33). 

4.2.4. Nivel de ploidía  

El número cromosómico básico del género Sarcocornia es x=9. Únicamente se 

pudo contabilizar el número de cromosomas de las poblaciones españolas de Salinas del 

Braç del Port (L56) y Torrelamata (L56), en donde se pudo comprobar un nivel 

hexaploide (2n=54) (Figura 3.14). 

 

Figura 3.14. Células en metafase de las poblaciones de Sarcocornia de A. Salinas del Braç 
del Port (L56); B. Torrelamata (L56). 

4.3. Rastreo morfológico 

 El estudio morfológico ha permitido identificar aquellos caracteres que son 

útiles a la hora diferenciar entre distintos grupos de plantas dentro del género 

(Apéndice 4). De esta manera, se ha realizado el rastreo morfológico con los 16 

caracteres que se recogen en la tabla 3.5.  
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Los resultados obtenidos del rastreo morfológico se exponen atendiendo a dos 

subdivisiones:  

- Caracteres que permiten la identificación de grupos morfológicos (Tabla 3.5, 

caracteres 1-3, 5, 7 y 11-16). 

- Caracteres que no permiten la identificación de grupos morfológicos (Tabla 

3.5, caracteres 4, 6 y 8-10). 

Tabla 3.5. Caracteres y estados de carácter utilizados en el rastreo morfológico. 

 Longevidad de la planta y hábito: 

1. Hábito; 0= erecto. 1= cespitoso. 2= postrado. 3= pulvinado. 

2. Presencia de tallos radicantes; 0= si. 1= no. 

 Características de las hojas: 

3. Ápice de las hojas; 0= agudo. 1= obtuso. 

4. Quilla en los artejos; 0= ausente. 1= claramente distinguible. 2= poco distinguible. 

5. Tipo de estoma; 0= hundido (morfotipo 1). 1= expuesto (morfotipo 2). 

 Características de las inflorescencias: 

6. Longitud de la espiga terminal (mm); 0= < 10. 1= 10-50. 2= > 50. 

7. 
Disposición de la flor central respecto al artejo fértil; 0= alcanza la parte superior del artejo. 1= no 
alcanza la parte superior del artejo. 

 Características de las semillas: 

8. Longitud de la semilla (mm); 0= < 1. 1= 1-1.5. 2= >1.5. 

9. Anchura de la semilla (mm); 0= < 1. 1= ≥ 1. 

10. Presencia de tricomas; 0= si. 1= no. 

11. 
Tipo de tricoma en la semilla; 0= papila. 1= pelo cónico. 2=papila y tricoma simple de morfología 
cónica. 3= tricoma simple largo, en ocasiones de morfología ganchuda. 

12. Longitud de los tricomas (µm); 0= ≤ 100. 1= > 100. 

13. Medida de la base del tricoma (µm); 0= ≤ 28. 1= > 28. 

14. Disposición de los tricomas; 0= adpresos. 1= patentes. 

15.  Densidad de los tricomas; 0= ≤ 55 tricomas/mm
2. 1= > 55 tricomas/mm2. 

16. Tipo de ornamentación del indumento de la semilla; 0 = tipo a. 1 = tipo b. 2 = tipo c. 3 = otros 
tipos. 

4.3.1. Caracteres que permiten la identificación de grupos morfológicos 

Longevidad de la planta y hábito: tipo de hábito (carácter 1) y presencia de tallos 

radicantes (carácter 2) 

 La presencia de un hábito erecto (carácter 1) y la ausencia de tallos radicantes 

(carácter 2, Figura 3.15A) son caracteres plesiomórficos para las plantas del clado 

constituido por el género Sarcocornia en Europa y Norte de África. La aparición de tallos 
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radicantes suele estar asociada con el tipo de hábito postrado, aunque dentro del grupo 

de plantas estudiado, también aparece asociada con el hábito erecto (Apéndice 4). Por 

este motivo, en relación con la presencia de tallos radicantes, hay que decir que es un 

carácter útil para distinguir entre grupos de plantas, ya que permite diferenciar entre dos 

tipos morfológicos, aunque en el árbol mostrado aparecen entremezclados en los 

distintos clados (Figura 3.15A). 

 

Figura 3.15. Estados de carácter para los táxones estudiados, mapeados sobre el árbol consenso 
obtenido de la región nuclear ITS. Los estados de carácter ancestrales se han derivado de un modelo 
cuyos parámetros se han optimizado usando Máxima Parsimonia –asumiendo la opción de caracteres 
desordenados–, implementado en MESQUITE v. 2.74 (MADDISON & MADDISON, 2010). Los caracteres 
correspondientes se han codificado atendiendo a la tabla 3.5. A. Presencia de tallos radicantes (carácter 
2). B. Tipo de estoma (carácter 5). C Tipo de ornamentación del indumento de la semilla (carácter 16). 
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Características de las hojas: ápice de las hojas (carácter 3), tipo de estoma 

(carácter 5)  

 El tipo de ápice (carácter 3) y el morfotipo de los estomas (carácter 5, Figura 

3.15B) permiten diferenciar dos grupos, que son coincidentes con los del apartado 

anterior. Este último carácter podría presentar un elevado valor taxonómico, ya que 

permite diferenciar fácilmente dos morfotipos estomáticos asociados a dos grupos de 

plantas (Figura 3.15B). En el caso del tipo de ápice (carácter 3), a veces, su 

identificación puede ser dudosa si el material de estudio no se encuentra en buen 

estado.  

Características de las inflorescencias: disposición de la flor central respecto al 

artejo fértil (carácter 7) 

 En las inflorescencias, la disposición de la flor central respecto al artejo fértil 

(carácter 7) permite diferenciar dos grupos de plantas asociados a la observación de dos 

tendencias: plantas en las que la flor central alcanza el extremo superior del artejo fértil 

y plantas en las que no lo alcanza. 

Características de la semilla: tipo de tricoma (carácter 11), longitud de los 

tricomas (carácter 12), medida de la base del tricoma (carácter 13), disposición 

de los tricomas (carácter 14), densidad de los tricomas (carácter 15) y tipo de 

ornamentación del indumento (carácter 16)  

 Los caracteres de la exotesta de la semilla son de gran utilidad en el estudio de 

este grupo de plantas. De manera similar al estudio del tipo de estoma (carácter 5), los 

caracteres micromorfológicos de la semilla (11, 12, 13, 14, 15 y 16) muestran una 

elevada importancia. Se trata de caracteres que permiten diferenciar dos tipos de 

plantas. Por una parte, las que presentan semillas con pelos de longitudes mayores de 

100 µm (caracteres 11 y 12), que tienen unas medidas de la base del pelo ≤ 28 µm 

(carácter 13), siendo por lo general adpresos (carácter 14) y que presentan unas 

densidades que suelen ser ≤ 55 pelos/mm2. Por otra parte, plantas cuyas semillas 

pueden tener papilas, o papilas y pelos cónicos patentes (caracteres 11 y 14), de 

longitudes inferiores a 100 µm, con una medida de la base de los tricomas que suele ser 

mayor de 28 µm (carácter 13), y que tienen unas densidades > 55 tricomas/mm2. En 
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relación con el tipo de ornamentación del indumento (carácter 16), se distinguen tres 

tipos de ornamentaciones, pudiendo aparecer dos de los tipos (a y b) en el mismo 

grupo de plantas (Figura 3.15C).  

4.3.2. Caracteres que no permiten la identificación de grupos 

morfológicos 

Características de las hojas: quilla en los artejos (carácter 4) 

 La presencia de quilla en las hojas (carácter 4) ha mostrado para casi todos los 

ejemplares estudiados dos estados de carácter: ausente o poco distinguible, que son los 

que presentaría el ancestro, a excepción de aquellos ejemplares en los que se ha 

observado claramente la quilla. Por lo que no es un carácter útil a la hora diferenciar 

entre distintos grupos de plantas. Además, en muchos casos la observación de la quilla 

es muy difícil. 

Características de las inflorescencias: longitud de la espiga terminal (carácter 6) 

La longitud de la inflorescencia terminal (carácter 6) presenta el mismo rango 

de valores para todos los ejemplares estudiados en el clado (Figura 3.16). Por lo que 

este carácter no permite realizar una diferenciación entre grupos de plantas. 

Características de las semillas: longitud de la semilla (carácter 8), anchura de la 

semilla (carácter 9) y presencia de tricomas (carácter 10) 

 Los rangos establecidos para la longitud y anchura de las semillas (caracteres 8 y 

9, respectivamente) son comunes a todos los ejemplares estudiados, no pudiendo 

identificar distintos grupos de plantas en relación con el tamaño de las semillas.  

La presencia o ausencia de tricomas en las semillas (carácter 10) tampoco 

muestra resolución dentro del grupo de estudio, ya que las plantas estudiadas presentan 

siempre tricomas en sus semillas. 
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Figura 3.16. Estados de carácter para los táxones estudiados, mapeados sobre el árbol consenso 
obtenido de la región nuclear ITS. Los estados de carácter ancestrales se han derivado de un modelo 
cuyos parámetros se han optimizado usando Máxima Parsimonia –asumiendo la opción de caracteres 
desordenados–, implementado en MESQUITE v. 2.74 (MADDISON & MADDISON, 2010). El carácter 
correspondiente se ha codificado atendiendo a la tabla 3.5. Longitud de la espiga terminal (carácter 6).  

4.3.3. Relevancia taxonómica de los caracteres estudiados  

Una vez estudiados los distintos caracteres del rastreo morfológico, se 

diferencian dos grupos de plantas sobre todo en relación con los caracteres 

micromorfológicos (Figura 3.15). 

En el primer grupo, se encuentran aquellas plantas que presentan un hábito 

erecto, sin presencia de tallos radicantes, en las que el ápice de las hojas suele ser obtuso 

y la flor central de la cima no suele alcanzar el extremo superior del artejo fértil. 

Micromorfológicamente, sus semillas pueden presentar dos tipos de indumentos para la 

exotesta: indumento tipo a y b; y los estomas son del morfotipo 1. Este grupo de 

plantas se correspondería con la especie cuya descripción coincide con Sarcocornia 

fruticosa.  

El segundo grupo de plantas presenta un hábito postrado o erecto con tallos 

radicantes, siendo el ápice de las hojas normalmente agudo y la flor central de la cima 

suele llegar al extremo superior del artejo fértil. Desde el punto de vista 

micromorfológico, la exotesta de las semillas sólo presenta un tipo de ornamentación 

(tipo c) y los estomas son del morfotipo 2. Este segundo grupo coincide con la especie 

aceptada actualmente como Sarcocornia perennis. 
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5. DISCUSIÓN  

El estudio realizado refleja que S. fruticosa y S. perennis se pueden diferenciar en 

relación con caracteres macro y micromorfológicos, aunque es cierto, que estos últimos 

proporcionan una mayor resolución taxonómica, ya que los caracteres 

macromorfológicos no son completamente fiables. Muchos de los caracteres utilizados 

en las distintas Floras, para la separación de las diferentes especies citadas en este 

género, presentan esta problemática. El caso del hábito ha sido muy utilizado (QUÉZEL 

& SANTA, 1963; LAUSI, 1982; MEIKLE, 1985; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 

1990; BALL, 1993; TAN, 1997; AIZPURU, et al., 1999; BOULOS, 1999; FREITAG, 2000; 

DAVY et al., 2006; COSTE, 2007; JEANMONOD & GAMISANS, 2007; SÁNCHEZ-GÓMEZ & 

GUERRA, 2007; MATEO & CRESPO, 2009), aunque en ocasiones este carácter puede 

llevar a confusión, ya que dependiendo del hábitat de la especie, cuando los tallos llegan 

al suelo, éstos se hacen enraizantes. Atendiendo al estudio realizado, se puede hablar de 

rangos amplios, y se ha optado por identificar tres morfotipos: erecto-no enraizante, 

donde los tallos son generalmente erectos o decumbentes y muy ramificados, que se 

correspondería con S. fruticosa; y los morfotipos postrado-enraizante y erecto-enraizante 

que aparecerían en la especie S. perennis. Otros autores como CASTROVIEJO & COELLO 

(1980), LAUSI (1982), VALDÉS et al. (1987b, 2002), BOLÒS & VIGO (1990), 

CASTROVIEJO (1990), STACE (1991), CASTROVIEJO & LAGO (1992), BALL (1993), 

BOULOS (1999), FREITAG (2000), JEANMONOD & GAMISANS (2007) y CABELLO (2011) 

apuntan, al igual que ha sido confirmado en este estudio, a la presencia o ausencia de 

estas ramas radicantes como uno de los caracteres distintivos entre las dos especies. No 

obstante, de manera puntual S. fruticosa puede mostrar tallos que en contacto con el 

suelo producen raíces adventicias, como también lo han indicado BOLÒS & VIGO 

(1990).  

Otros caracteres relacionados con el hábito que se han utilizado, han sido la 

altura y el diámetro de las plantas, el tamaño y forma de los artejos de las ramas, el ápice 

de las hojas y la coloración de las plantas. 

La altura máxima señalada para S. fruticosa en este estudio de 100(180) cm supera 

la indicada en los datos bibliográficos. CASTROVIEJO (1990) describe S. fruticosa con un 

rango comprendido entre 50-150 cm, para CABELLO (2011) es de 100(150) cm, y hasta 
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100 m en los trabajos de MAIRE & QUÉZEL (1962), ZOHARY (1966), BALL (1967a, 

1993), VALDÉS et al. (1987b), COSTE (2007) y JEANMONOD & GAMISANS (2007). 

MEIKLE (1985) aporta alturas inferiores comprendidas entre 20 y 50 cm y COUTINHO 

(1939) entre 30 y 80 cm. En el caso de S. perennis, el morfotipo erecto-enraizante alcanza 

una altura máxima de 80 cm mientras que el postrado-enraizante es de 20 cm. En el 

primer caso, la medida coincide con las que CASTROVIEJO (1990) y CABELLO (2011) 

indican para S. perennis subsp. alpini, mientras que VALDÉS et al. (1987b) aportan una 

altura máxima de 50 cm para esta subespecie. En el segundo caso, ZOHARY (1966), 

VALDÉS et al. (1987b), BOLÒS & VIGO (1990) y CASTROVIEJO (1990) presentan el 

mismo dato para este morfotipo. Sin embargo, otros autores aportan medidas que 

pueden alcanzar 25 ó 30 cm (STACE, 1991; BOULOS, 1999; AIZPURU, et al., 1999; DAVY 

et al., 2006), 50 cm (TAN, 1997; FREITAG, 2000) y 60 cm (COUTINHO, 1939). Algunos 

autores (MAIRE & QUÉZEL, 1962; FREITAG, 2000; LAHONDÈRE, 2004) han empleado el 

diámetro de la planta para describir la especie S. perennis, aportando diámetros de hasta 

2 m. En el presente estudio no se han realizado medidas de diámetro, sin embargo, se 

ha observado que en el caso del biotipo postrado-enraizante de S. perennis, ejemplares de 

las poblaciones de Chichester (L1), Morston (L2), Arekmane (L33), Faro (L39), Marina 

de Cudeyo (L44), Astillero (L44), Ría de la Rabia (L45), Ría de Villaviciosa (L46), 

Betanzos (L47), Isla de la Toja (L48), desembocadura del río Umia (L48) y Marisma de 

Carregal (L48) llegan a formar verdaderos tapices donde es difícil diferenciar entre 

distintos individuos.  

Respecto al tamaño de los artejos en las ramas vegetativas, no se ha observado 

una tendencia que posibilite distinguir entre diferentes especies ya que existe un rango 

general en el cual se incluyen S. fruticosa y S. perennis. Este resultado estaría en 

desacuerdo con lo propuesto por BOLÒS & VIGO (1990), quienes comentan la 

presencia de artejos con una mayor longitud en S. perennis que en S. fruticosa, siendo 

éstos más delgados también. Este hecho comentado por BOLÒS & VIGO (1990), podría 

deberse a la acumulación de agua junto con solutos disueltos (SCHÜTZE et al., 2003) por 

parte de aquellas poblaciones de S. perennis que se encontrasen en contacto directo con 

el agua del mar. Las medidas resultantes de tamaño de los artejos en este trabajo 

coinciden en gran parte con las aportadas por otros autores como MAIRE & QUÉZEL 
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(1962), BOULOS (1999) y DAVY et al. (2006). En relación con la forma de estos artejos, 

se puede observar que la forma de los artejos es obcónica en las dos especies. El ápice 

de los artejos es un carácter utilizado por varios autores en la descripción de especies 

del género Sarcocornia (MAIRE & QUÉZEL, 1962; CASTROVIEJO, 1990; FREITAG, 2000; 

DAVY et al., 2006; ALONSO & CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2009, 2010), en donde la 

presencia o ausencia de la quilla y el hecho de tener un borde redondeado o agudo es 

importante con fines taxonómicos. La tendencia observada es que S. fruticosa presente 

ápices más bien obtusos, en los que la observación de la quilla es difícil, mientras que S. 

perennis presenta ápices agudos, que pueden llegar a ser puntiagudos en algunas 

poblaciones, donde la quilla se observa con mayor facilidad. Los datos obtenidos 

coinciden con BOLÒS & VIGO (1990), FREITAG (2000) y DAVY et al. (2006). Sin 

embargo, CASTROVIEJO (1990) y CABELLO (2011) comentan la presencia de ápices 

puntiagudos para S. fruticosa y agudos en S. perennis. 

Para finalizar hay que comentar la coloración. Se trata de un carácter cualitativo 

que ha sido ampliamente utilizado en la diferenciación de los distintos táxones 

aceptados en el género Sarcocornia. Muchos autores han utilizado la diferenciación entre 

una coloración verde glauca en S. fruticosa y un color verde-amarillento que puede llegar 

a ser rojo en S. perennis (MEIKLE, 1985; STACE, 1991; BALL, 1993; BOULOS, 1999; 

FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; JEANMONOD & GAMISANS, 2007). Resulta llamativo 

el caso de VALDÉS et al. (1987b) que diferencian entre dos subespecies en S. perennis, las 

cuales también difieren en cuanto a la coloración (verde intenso frente a verde 

amarillento o púrpura). Sin embargo, puede que sea el carácter más variable de todos, 

no siendo posible utilizarlo con los ejemplares de herbario. En las observaciones 

realizadas en campo, se ha visto toda esta variabilidad de colores en las poblaciones 

estudiadas, por lo que se trata de un carácter muy subjetivo y muy difícil de usar en la 

diferenciación de las especies. Además, se ha observado la coloración rojiza en todas las 

poblaciones. Ésta se debe a la presencia de betalaínas, un pigmento presente en el orden 

Caryophylalles (CLEMENT et al., 1994; BROCKINGTON et al., 2011), que atendiendo a la 

época del año aparece en mayor o menor medida. 

Las características relacionadas con las estructuras reproductivas también se han 

usado para diferenciar entre estas especies: la medida de la espiga terminal, el número 
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de inflorescencias laterales, el número de artejos estériles bajo las inflorescencias 

laterales y los caracteres relacionados con las cimas (número de flores y disposición de 

la flor central respecto el artejo fértil), con las flores (estigma, número de estambres y 

longitud de las anteras) y el tipo de fruto. 

La medida de la espiga terminal es un carácter que no presenta suficiente 

resolución. Los intervalos aquí obtenidos para ambas especies coindicen con la mayoría 

de los datos aportados para este carácter (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 

1963; MEIKLE, 1985; VALDÉS et al., 1987b; CASTROVIEJO, 1990; STACE, 1991; 

FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006). COSTE (2007) presenta valores de longitud 

inferiores a los mostrados en este capítulo tanto para S. fruticosa (3-5 mm) como para S. 

perennis (3-4 mm). 

La presencia de inflorescencias laterales ha sido menos discutida. De hecho, 

MAIRE & QUÉZEL (1962), CASTROVIEJO (1990) y COSTE (2007) no aportan ningún 

dato referente a su número, pero sí lo hacen en relación con las medidas de estas 

inflorescencias laterales. En el presente estudio, sí se ha estudiado su número y el 

número de artejos estériles que presentan, resultando en un único rango para ambos 

caracteres compartidos por las dos especies. VALDÉS et al. (1987b) son los únicos que 

comentan el número de artejos estériles, aportando un rango de 1 a 5, que se encuentra 

dentro del rango presentado en este estudio.  

Los caracteres relacionados con la descripción de las cimas han sido más 

estudiados. Por una parte, la descripción de cimas constituidas por tres flores aparece 

en la mayoría de los trabajos (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; 

MEIKLE, 1985; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; BALL, 1993; BOULOS, 1999; 

COSTE, 2007), aunque en algunos de ellos el rango aparece ampliado hasta 5 (MAIRE & 

QUÉZEL, 1962; VALDÉS et al., 1987b), e incluso hasta 12 (BOULOS, 1999). En el 

muestreo realizado, se han encontrado varios individuos de S. fruticosa de la localidad de 

Bonanza (L62) con cuatro flores. La presencia de cimas con más de tres flores, se 

presenta en otras especies del género como S. decumbens que tiene entre 3 y 7 flores por 

cima (STEFFEN et al., 2010) y S. quinqueflora con un rango de (3)5(9) flores por cima 

(DURETO & MORRIS, 2011).  
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La disposición de la flor central respecto al artejo fértil se ha utilizado para 

separar ambas especies. En el estudio realizado, se ha visto que existe una tendencia en 

S. perennis a alcanzar el extremo superior del artejo, que no suele presentar S. fruticosa, 

aunque esto no siempre se cumple. VALDÉS et al. (1987b), BOLÒS & VIGO (1990), BALL 

(1993) y BOULOS (1999) decriben esta misma tendencia. Hay que tener en cuenta que el 

carácter relacionado con la disposición de la flor central no se cumple en los artejos más 

basales de la espiga, donde la flor central nunca o casi nunca llega hasta el extremo 

superior del artejo, y conforme se va acercando hacia la parte superior de la espiga, es 

cuando la flor alcanza tal punto.  

Respecto a las características del estigma, los estambres y las anteras, se ha 

descrito que los estigmas suelen ser bífidos, aunque en ocasiones pueden ser trífidos 

(MEIKLE, 1985; VALDÉS et al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; 

STACE, 1991; DAVY et al., 2006; CABELLO, 2011) o que normalmente son trífidos y 

raramente aparecen dos (MAIRE & QUÉZEL, 1962; ZOHARY, 1966; BOULOS, 1999). Se 

ha observado que lo común en ambas especies, es la presencia de estigmas bífidos y 

plumosos, sin embargo, en algunos individuos de la población atlántica de Isla de la 

Toja (L48), y de ciertas poblaciones mediterráneas [Carretera de Pozallo a Pachino 

(L16) y Laguna de Peña Hueca (L51)] se ha encontrado la presencia de estigmas 

trífidos. Respecto al número de estambres, se ha observado que el número es dos en 

ambas especies. Este dato coincide con VALDÉS et al. (1987b), CASTROVIEJO (1990) y 

CABELLO (2011). Sin embargo, TAN (1997) aporta el dato de un solo estambre para S. 

fruticosa. En cuanto a la longitud de las anteras, se ha observado que es la misma para las 

dos especies (1 mm). Este dato coincide con algunas de las medidas aportadas por otros 

autores. MEIKLE (1985) y TAN (1997) dan este mismo dato para S. fruticosa, mientras 

que VALDÉS et al. (1987b) lo amplían hasta 1.5 mm en S. fruticosa y lo mantienen en 1.0 

mm para S. perennis, y STACE (1991) también lo amplia a 1.5 mm, pero en este caso para 

S. perennis. 

En relación con el tipo de fruto que presentan estas plantas, la mayoría de las 

obras no lo describen (MAIRE & QUÉZEL, 1962; QUÉZEL & SANTA, 1963; VALDÉS et 

al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 1990; STACE, 1991; BALL, 1993; TAN, 1997; AIZPURU et al., 

1999; BOULOS, 1999; FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; COSTE, 2007; JEANMONOD & 
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GAMISANS, 2007; CABELLO, 2011). Únicamente MEIKLE (1985), CASTROVIEJO (1990) y 

FUENTE et al. (2011) hacen referencia al fruto. CASTROVIEJO (1990) y FUENTE et al. 

(2011) comentan que se trata de un fruto en aquenio, mientras que para MEIKLE (1985) 

se trata de un fruto en utrículo. Tras haber estudiado el fruto y consultado las 

definiciones de ambos tipos de fruto (FONT QUER, 1989), se concluye que se trata de 

un fruto en utrículo para ambas especies. La relación entre el pericarpo-perianto y la 

semilla se ha utilizado en el estudio de la subfamilia Salicornioideae (SHEPHERD et al., 

2005b) y en la descripción de especies del género Sarcocornia (FUENTE et al., 2011). Los 

resultados obtenidos en este capítulo coinciden con lo dicho por SHEPHERD et al. 

(2005b), observándose en S. fruticosa y S. perennis el pericarpo-perianto fusionados con la 

semilla, que queda parcialmente incluida dentro de esta estructura. 

Los caracteres micromorfológicos son los que, sin duda, permiten diferenciar las 

dos especies que conforman el género Sarcocornia en su distribución europea-

norteafricana. Se trata concretamente de caracteres sobre la morfología seminal y 

estomática. Los resultados obtenidos con el primero de ellos, coinciden con lo indicado 

por ALONSO & CRESPO (2008) para diferenciar las distintas especies de Sarcocornia en 

Sudamérica, con STEFFEN et al. (2009, 2010) para separar las especies sudafricanas, y 

con SHEPHERD et al. (2005b) que utilizaron este mismo carácter dentro de la subfamilia 

Salicornioideae. En relación con la morfología estomática, el uso de este carácter se 

remonta a DUVAL-JOUVEL (1868) quien ofreció una clave dicotómica basada en la 

disposición de las células epidérmicas alrededor de los estomas. Posteriormente, MAIRE 

& QUÉZEL (1962) hicieron alusión al distinto contorno de los estomas entre las 

especies Salicornia perennis y Salicornia arabica. Más recientemente, REDONDO (2004) y 

DAVY et al. (2006) comentaron la existencia de estomas de tipo paracítico, aunque no 

usaron este carácter con un enfoque taxonómico, sino más bien, como información 

aportada para un mayor conocimiento de las especies. 

El estudio de los estomas permite diferenciar entre las dos especies. Ambas 

especies, como ya se ha comentado anteriormente, tienen una forma de vida semejante, 

unas adaptaciones a la salinidad muy parecidas y comparten el mismo hábitat, incluso 

conviven. También se ha comprobado que en especies que viven sumergidas 

temporalmente por efecto de las mareas, presentan el mismo tipo de estomas tanto en 
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la parte aérea como en la zona sumergida. Por tanto, se puede concluir que el 

morfotipo estomático es un carácter estable y propio para cada uno de los táxones 

estudiados y que puede servir como carácter taxonómico para la identificación de las 

especies aquí estudiadas, S. fruticosa y S. perennis. Sobre todo, cabe destacar que el hecho 

que sea un carácter vegetativo, permite ser observado en cualquier tipo de material 

(fresco y de herbario). Se demuestra así lo dicho por GAY & HURD (1975) en relación 

con los estomas que aparecen de manera muy temprana en el desarrollo de las hojas. 

Además, hay que comentar que muchos autores tratan la existencia de densidades bajas 

de estomas hundidos como una adaptación de las plantas a zonas áridas (MÜLLER, 

1964; LARCHER, 2003), incluso señalan que reducen la transpiración y en hábitats 

salinos inhiben la absorción (DELF, 1915). Otros autores han usado este carácter para 

adscribir las especies que los desarrollan a condiciones de vida xérica (HILL, 1998). 

Incluso se ha publicado, que ciertas condiciones ambientales, hacen variar las áreas 

foliares y el número de estomas por unidad de área foliar; según esto, las plantas que 

crecieron en suelos secos y con poca humedad ambiental tienen más estomas hundidos 

que las que lo hicieron en suelos húmedos y alta humedad ambiental (METCALFE & 

CHALK, 1979; WILLNER, 1986). Con el fin de comprobar si existía una correlación entre 

el morfotipo estomático y su densidad en la hoja, se calcularon las densidades 

estomáticas. El resultado obtenido mostró que no existía una relación entre la presencia 

de estomas hundidos, su densidad y el desarrollo de estas plantas en ambientes áridos 

puesto que atendiendo a los resultados obtenidos, S. perennis con estomas expuestos, ha 

mostrado densidades estomáticas inferiores a las de S. fruticosa. De esta manera se 

corroboró lo publicado por JORDAN et al. (2008) en la familia Proteaceae Juss., donde se 

contradice lo establecido acerca que la presencia de estomas hundidos son una 

adaptación a los climas xéricos (MÜLLER, 1964; LARCHER, 2003). También se ha 

demostrado que el hecho de tener estomas hundidos tampoco supone una gran ventaja 

en la disminución de la transpiración de éstos (ROTH-NEBELSICK et al., 2009). 

El polen, tal y como comentan VALDÉS et al. (1987a), presenta las mismas 

características que las descritas en la familia Chenopodiaceae. Atendiendo a los resultados 

de este trabajo, las dos especies estudiadas presentan un único tipo de polen, 

coincidiendo con lo dicho por VALDÉS et al. (1987a). En su trabajo presentaron datos 
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concretos para S. fruticosa, S. perennis subsp. perennis y S. perennis subsp. alpini, los cuales se 

encuentran dentro del rango aquí presentado.  

Las características presentes en las semillas del género Sarcocornia incluyen forma 

ovado-orbiculada, con orientación vertical y coloración marrón. Respecto al tamaño de 

la semilla, en muchos trabajos se ha utilizado este carácter para diferenciar entre táxones 

(MAIRE & QUÉZEL, 1962; MEIKLE, 1985; FREITAG, 2000, FUENTE et al., 2011). Sin 

embargo, con las medidas obtenidas en el presente trabajo, se ha visto que las especies 

no pueden separarse basándose únicamente en esta característica, ya que los tamaños de 

las semillas son muy variables y en las dos especies las medidas se encuentran solapadas. 

El rango de medidas que se presenta para las semillas de S. perennis y S. fruticosa es de 

0.63-1.10(1.50) × 0.41-1.02 mm, encontrándose dentro del rango aportado por 

SHEPHERD et al. (2005b) para la longitud de las semillas de la subfamilia Salicornioideae. 

Las medidas aportadas por otros autores (MAIRE & QUÉZEL, 1962; MEIKLE, 1985) 

aparecen dentro del rango presentado. Por su parte, FREITAG (2000) indica como 

longitud aproximada de las semillas de S. perennis 2 mm. Derivado del estudio del 

tamaño de las semillas y de los niveles de ploidía presentes en S. fruticosa y S. perennis, se 

ha observado que en el caso de S. fruticosa, se podría establecer de manera preliminar 

una relación entre semillas de gran tamaño y el máximo nivel de ploidía que se conoce 

para esta especie (2n=72). Las poblaciones en las que se ha observado esta tendencia 

han sido Ludo (L39), Es Trenc (L42), Delta del Ebro (L50), Lagunas de Bon Matí (L56) 

y Salinas del Braç del Port (L56), de acuerdo con los recuentos cromosómicos dados 

por NILSSON & LASSEN (1971), CASTROVIEJO & COELLO (1980) y CASTROVIEJO & 

LAGO (1992). Sin embargo, sería necesario comprobar a través de estudios futuros, si 

esta tendencia observada, se cumple también en el resto de poblaciones de S. fruticosa, 

pudiéndose establecer una relación entre el tamaño de las semillas y su nivel de ploidía. 

Otros caracteres referentes a las semillas son los relacionados con el indumento de la 

exotesta. Como ya indicaran ALONSO & CRESPO (2008) en el estudio de las especies de 

Sarcocornia sudamericanas, es muy probable que sea uno de los caracteres más fiables en 

la identificación taxonómica de este grupo de plantas. Es así como muchos autores 

hacen referencia siempre a este carácter (MAIRE & QUÉZEL, 1962; MEIKLE, 1985; 

VALDÉS et al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; BALL, 1993; BOULOS, 
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1999; FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; COSTE, 2007; CABELLO, 2011). Atendiendo a 

los resultados obtenidos, y tras analizar el indumento de la testa, la forma de los 

tricomas, la longitud y la medida de la base de éstos, la densidad de tricomas, su 

distribución y disposición por la semilla, se pueden diferenciar tres tipos de 

ornamentaciones de la exotesta, que se han denominado a, b y c (ver Figura 3.12). Las 

ornamentaciones a y b se han observado en la especie S. fruticosa, y la ornamentación 

tipo c en S. perennis. De forma general, la ornamentación de las semillas de S. perennis se 

ha caracterizado por presentar pelos curvados y ganchudos (MAIRE & QUÉZEL, 1962; 

ZOHARY, 1966; VALDÉS et al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; 

BALL, 1993; BOULOS, 1999), que pueden ser cortos y largos, aunque COSTE (2007) la 

describe como pubescente. Los resultados obtenidos en este capítulo coinciden con 

dicha caracterización, permitiendo identificar sin lugar a dudas las semillas de S. perennis. 

En cuanto a S. fruticosa, se han realizado diferentes descripciones de la ornamentación. 

MAIRE & QUÉZEL (1962), ZOHARY (1966), VALDÉS et al. (1987b) y BOLÒS & VIGO 

(1990) comentan que presentan pelos cortos y cónicos, CASTROVIEJO (1990) y 

CABELLO (2011) añaden la presencia de protuberancias a los pelos cortos y cónicos. 

MEIKLE (1985), BALL (1993) y BOULOS (1999) hacen alusión a un indumento 

tuberculado y por último, COSTE (2007) describe la superficie de las semillas como 

granulada. Los datos obtenidos para S. fruticosa en este capítulo son similares a los 

descritos, con la diferencia que se han definido dos tipos de ornamentación de las 

semillas para S. fruticosa: tipo a (con papilas o mamelones) y tipo b (con tricomas cortos 

y patentes, que en ocasiones aparecen acompañados de mamelones), que se distinguen 

perfectamente de la ornamentación de las semillas de S. perennis (tipo c). 

Atendiendo a los niveles de ploidía, se ha podido verificar la presencia de 

ejemplares hexaploides (2n=54) de S. fruticosa en la costa alicantina, exactamente en las 

poblaciones de Salinas del Braç del Port (L56) y de Torrelamata (L56). Estos datos 

coinciden con los de CASTRO & FONTES (1946) sobre material portugués, con los de 

CONTANDRIOPOULOS (1968) y LABADIE (1976) sobre material francés, con los de 

CASTROVIEJO & COELLO (1980) sobre material español de Alicante, Huelva y Murcia, y 

con los de PASTOR & VALDÉS (1986) sobre material de Huelva. A parte del nivel 

cromosómico hexaploide, en S. fruticosa se han descrito también ejemplares tetraploides 
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(2n=36) y octoploides (2n=72) (NILSSON & LASSEN, 1971; CASTROVIEJO & COELLO, 

1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992). En relación con S. perennis, únicamente se han 

descrito dos niveles de ploidía: diploide (2n=18) y triploide (2n=27) (MAUDE, 1939; 

CASTRO & FONTES, 1946; HAMBLER, 1954, 1955; BALL, 1957; DALBY, 1962; 

CONTANDRIOPOULOS, 1968; CASTROVIEJO & COELLO, 1980; PASTOR & VALDÉS, 

1986; CASTROVIEJO & LAGO, 1992), siendo el nivel diploide el más extendido en la 

península ibérica (CASTROVIEJO & COELLO, 1980). Los resultados cromosómicos 

obtenidos en este capítulo junto con los datos aportados por otros autores (MAUDE, 

1939; CASTRO & FONTES, 1946; HAMBLER, 1954, 1955; BALL, 1957; DALBY, 1962; 

CONTANDRIOPOULOS, 1968; NILSSON & LASSEN, 1971; LABADIE, 1976; CASTROVIEJO 

& COELLO, 1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992), revelan la presencia de un gran 

complejo poliploide constituido por las dos especies objeto de estudio. La poliploidía 

podría explicar la gran variabilidad morfológica observada en S. fruticosa y S. perennis, ya 

que ha sido reconocido como un mecanismo que promueve la diversidad fenotípica 

(SHEPHERD & YAN, 2003). 

5.1. La identidad taxonómica de Sarcocornia perennis subsp. alpini 

En relación con la identidad taxonómica de S. perennis subsp. alpini, se ha podido 

observar que con los datos morfológicos analizados, no existen suficientes 

características que permitan identificar dos subespecies en el seno de S. perennis. Para 

cada uno de los táxones propuestos, se debería observar una ocupación geográfica y 

ecológica bien delimitada, que a su vez estuviese asociada a unas características 

morfológicas que permitiesen su identificación. CASTROVIEJO & COELLO (1980) 

presentan la tipificación de S. perennis subsp. alpini con material procedente de las 

marismas de Barrameda (MA 29391). En su discusión, aluden a que este taxon, 

inicialmente descrito por Lagasca, aparece en zonas desecables, al menos de territorios 

ibéricos, y se distingue morfológicamente de la subespecie tipo por su hábito, ramas y 

diámetro de las inflorescencias. Desde el punto de vista cariológico, S. perennis subsp. 

alpini comparte los niveles diploide y triploide con S. perennis subsp. perennis 

(CASTROVIEJO & COELLO, 1980; CASTROVIEJO, 1990; CASTROVIEJO & LAGO, 1992). 

Son muchos los autores (VALDÉS et al., 1987b; CASTROVIEJO, 1990; CASTROVIEJO & 

LAGO, 1992; LUQUE et al., 1995; FIGUEROA et al., 2003; DAVY et al., 2006) que han 
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seguido la separación propuesta por CASTROVIEJO & COELLO (1980). Sin embargo, 

LÓPEZ GONZÁLEZ (1997) no acepta la separación taxonómica de estas dos subespecies, 

atendiendo a la variabilidad de los caracteres vegetativos, a la inestabilidad de los 

medios en los que vive y a la ausencia de una separación geográfica o ecológica entre las 

dos subespecies.  

En relación con los resultados obtenidos, la división de S. perennis en dos 

subespecies no está apoyada ni desde el punto de vista molecular, ni desde el punto de 

vista morfológico. Los análisis filogenéticos y poblacionales han mostrado que no existe 

apoyo para el reconocimiento de dos subespecies en el seno de S. perennis. De hecho, no 

existe una diferenciación filogenética entre las dos subespecies, que en ningún caso 

forman dos clados monofiléticos separados. Además, el estudio de variabilidad 

poblacional, ha confirmado la ausencia de estructuración genética a nivel subespecífico 

en S. perennis, apareciendo la población del taxon reconocido como S. perennis subsp. 

alpini embebida entre el resto de poblaciones de S. perennis subsp. perennis.  

Tal y como ocurre en los resultados moleculares, no se ha encontrado ningún 

carácter morfológico que apoye la separación de S. perennis en dos subespecies. 

CASTROVIEJO & COELLO (1980) basaron la descripción de S. perennis subsp. alpini en la 

presencia de matas leñosas y densas con los tallos tortuosos y las ramas generalmente 

erguidas y leñosas, así como en la presencia de espigas con un diámetro de 1.5-3.5 mm, 

y más homogéneamente tubulares. Estas características junto con una altura máxima de 

80 cm (CASTROVIEJO, 1990), se han utilizado para diferenciarla de la subespecie típica 

que puede llegar a alcanzar 20 cm de altura, presenta los tallos generalmente flexibles y 

flexuosos y el diámetro de las espigas está comprendido entre 2.5 y 4.5 mm 

(CASTROVIEJO, 1990). Otros autores se han basado en esta descripción para diferenciar 

las dos subespecies, añadiendo algunos caracteres más, como es el caso de VALDÉS et al. 

(1987b) que hacen referencia al color de las ramas vegetativas. Este autor diferencia 

entre una coloración verde intensa en S. perennis subsp. alpini y una coloración verde-

amarillenta, amarillenta o púrpura en S. perennis subsp. perennis.  

El estudio aquí realizado de los caracteres vegetativos y reproductivos no ha 

permitido reconocer diferentes unidades taxonómicas. De las localidades en las que se 

ha citado tradicionalmente S. perennis subsp. alpini [En España: Alicante, Albacete, 
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Almería, Barcelona, Cádiz, Ciudad Real, Castellón, Granada, Huelva, Madrid, Málaga, 

islas baleares (Cabrera), Pontevedra, Sevilla, Tarragona, Toledo y Valencia. En Portugal: 

Algarve, Baixo Alentejo, Beira Litoral, Estremadura y Ribatejo. En Marruecos: Beni 

Snassen, Guercif e Imzorène. En Italia] (CASTROVIEJO, 1990; MOLERO & 

MONTSERRAT, 2006; BIONDI et al., 2010), se han estudiado muchas poblaciones 

(Apéndice 3), obteniendo siempre rangos claramente solapados entre las dos 

subespecies. 

Además, en aquellos caracteres micromorfológicos que han tenido relevancia 

taxonómica en la diferenciación de S. fruticosa y S. perennis (ornamentación de la testa de 

las semillas y tipo estomático), tampoco se ha observado diferenciación alguna. En 

primer lugar, las semillas que pertenecerían a las dos subespecies presentan el mismo 

tipo de ornamentación (tipo c), y en segundo lugar, los estomas para ambas subespecies 

también serían del mismo morfotipo (tipo 2). 

5.2. Identidad taxonómica de la especie Sarcocornia hispanica 

FUENTE et al. (2011) describieron la especie S. hispanica basándose en ciertos 

caracteres morfológicos, como son la forma de vida o hábito, el ápice de las hojas, el 

pericarpo, y la forma y ornamentación de las semillas, que permitirían distinguir esta 

nueva especie del resto de las especies peninsulares. Existe una clara diferenciación 

morfológica entre S. hispanica y S. perennis, basada en la presencia en S. perennis de un 

hábito postrado-enraizante o erecto-enraizante, de artejos con ápice agudo o 

puntiagudo en las hojas jóvenes, y de semillas con una ornamentación caracterizada por 

tener pelos largos y curvados. Sin embargo, la distinción entre S. hispanica y S. fruticosa 

no es tan evidente, existiendo un gran solapamiento entre los caracteres señalados por 

FUENTE et al. (2011). 

En cuanto al hábito, muchos autores lo interpretan como un buen carácter para 

diferenciar entre especies en el género Sarcocornia (QUÉZEL & SANTA, 1963; LAUSI, 

1982; MEIKLE, 1985; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; BALL, 1993; TAN, 

1997; AIZPURU, et al., 1999; BOULOS, 1999; FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; COSTE, 

2007; JEANMONOD & GAMISANS, 2007; SÁNCHEZ-GÓMEZ & GUERRA, 2007; MATEO 

& CRESPO, 2009), ya que, como se ha comentado, permite distinguir entre especies 
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postradas y enraizantes como S perennis, frente a erectas y no enraizantes como S. 

fruticosa. En el caso de S. fruticosa y S. hispanica, ambos táxones son erectos y no 

enraizantes, por lo que este carácter no sería útil para separar ambas especies. 

Otro de los caracteres que indican FUENTE et al. (2011) es la forma del ápice de 

la hoja. Éste es un carácter utilizado por varios autores en la identificación de varias de 

las especies del género Sarcocornia (MAIRE & QUÉZEL, 1962; CASTROVIEJO, 1990; 

FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; ALONSO & CRESPO, 2008; STEFFEN et al., 2009, 

2010). Según los datos aquí obtenidos, se puede observar que S. fruticosa muestra una 

tendencia a presentar ápices obtusos, lo que coincidiría de nuevo con el tipo 

morfológico propuesto para S. hispanica: de ápices que van de subagudos a redondeados 

(FUENTE et al., 2011). 

En relación con la exotesta de la semilla, se trata de un carácter que permite 

identificar con facilidad las especies S. perennis y S. fruticosa, como ya se ha puesto de 

manifiesto en este trabajo y por autores previos (MAIRE & QUÉZEL, 1962; MEIKLE, 

1985; VALDÉS et al., 1987b; BOLÒS & VIGO, 1990; CASTROVIEJO, 1990; BALL, 1993; 

BOULOS, 1999; FREITAG, 2000; DAVY et al., 2006; COSTE, 2007; CABELLO, 2011; 

GUILLÓ et al., 2012a). La descripción morfológica de la testa de la semilla de S. fruticosa 

coincide con el indumento propuesto por FUENTE et al. (2011) para S. hispanica.  

Relacionado con la semilla, FUENTE et al. (2011) hicieron referencia a la fusión 

entre el pericarpo y la semilla. En su discusión apuntaron hacia la presencia de un 

pericarpo parcialmente fusionado a la semilla como una característica distintiva de la 

nueva especie. Sin embargo, en las observaciones realizadas de las semillas y del fruto 

en el presente estudio, se ha visto que tanto para S. fruticosa como para S. perennis, el 

perianto se fusiona al pericarpo y la semilla queda incluida parcialmente en esta 

estructura, separándose con dificultad. Estos resultados, además, coinciden con los 

aportados por SHEPHERD et al. (2005b) para S. fruticosa, por lo que este carácter no 

puede emplearse para diferenciar esta nueva especie de S. fruticosa. 

En el estudio de los estomas realizado en el presente trabajo, se han incluido 

poblaciones en las que crecería S. hispanica. Se ha comprobado que dichas poblaciones 

presentan el mismo morfotipo estomático que S. fruticosa (morfotipo 1), donde los 

estomas aparecen claramente hundidos. 
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Por último, en cuanto a la cariología, FUENTE et al. (2011) presentaron un nivel 

hexaploide para S. hispanica, realizando recuentos de las poblaciones de Las Virtudes 

(Villena, Alicante) y San Felipe Neri (Alicante). Este nivel hexaploide coincide con los 

datos obtenidos en este capítulo, donde se ha realizado un recuento cromosómico en 

las poblaciones alicantinas de S. fruticosa de Torrelamata (Torrevieja) y Salinas del Braç 

del Port (Santa Pola). También concuerda con los datos aportados por CASTROVIEJO & 

COELLO (1980) y PASTOR & VALDÉS (1986) para diversas poblaciones del sureste 

peninsular y Huelva. 

Atendiendo a todo lo dicho, se puede concluir que no existen caracteres 

morfológicos significativos que permitan aceptar la existencia de dos especies que 

convivan en el sureste de la península ibérica. Además, las comparaciones morfológicas 

entre las poblaciones de Las Virtudes (localidad tipo de S. hispanica) y las poblaciones de 

la Camarga (Francia) (localidad tipo de S. fruticosa), no aportan diferencias significativas 

para reconocer dos táxones diferentes, como proponen FUENTE et al. (2011). De esta 

manera, se puede afirmar que no hay motivos para identificar un nuevo taxon en el 

sureste peninsular y que la especie recientemente descrita como S. hispanica sería un 

mero sinónimo de Sarcocornia fruticosa. 

5.3. Tratamiento taxonómico del género Sarcocornia en Europa y Norte de 

África 

Tras analizar los datos morfológicos y moleculares en su conjunto, se pueden 

reconocer dos táxones distribuidos en saladares y lagunas salinas de los países ribereños 

del mediterráneo, y en las costas atlánticas europeas, incluyendo las islas de Lanzarote, 

Fuerteventura y Gran Canaria, y las costas marroquíes (región Tánger-Tetuán), siendo 

su distribución más septentrional, las costas de Escocia (FERNÁNDEZ & SANTOS, 1983; 

GREUTER et al., 1984; DAVY et al., 2006). Estos táxones del género Sarcocornia 

pertenecen a las especies S. fruticosa y S. perennis. 

Los caracteres morfológicos comunes a las dos especies son la presencia de 

hojas opuestas, soldadas entre sí y con el tallo formando un artejo de morfología 

obcónica, en cuyo borde se observan las láminas foliares reducidas a escamas hialinas. 

El tamaño de los artejos es de 2.0-20.0 × 1.5-5.0 mm. Las inflorescencias espiciformes 
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con un tamaño de 11.0-60.0(90.0) × (1.5)2.0-4.0(5.0) presentan cimas sésiles de 3(4) 

flores que se encuentran en la axila de cada bráctea, apareciendo dos cimas opuestas en 

cada artejo fértil. Se pueden diferenciar tanto espigas terminales como laterales, estas 

últimas son sentadas a excepción de las inflorescencias más basales, en las que se 

pueden observar entre 1 y 11 artejos estériles. El número de espigas laterales es variable, 

con un rango comprendido entre 0 y 40. Las flores son hermafroditas reunidas en 

grupos de 3, apareciendo situadas en la parte inferior de un artejo fértil, y separadas 

unas de otras por medio de un tabique, muy aparente después de que el utrículo se haya 

desprendido en la madurez. El perianto formado por la unión de 4 piezas, queda 

fusionado al pericarpo en la madurez y cada semilla, se encuentra parcialmente incluida 

en esta estructura. Como consecuencia, cuando se desprenden las semillas, aparecen 

restos de pericarpo sobre su testa. El estigma es bífido (en ocasiones trífido) y plumoso. 

Los estambres en número de 2 presentan anteras que miden 1.0 mm de longitud. Los 

estomas son paracíticos. El polen es polipantoporado, apolar, con simetría radial, de 

tamaño medio (diámetro de 17.3-31.8 µm) y de superficie equinulada y punteada con 

aberturas muy pequeñas y diferenciadas (diámetro 0.9-3.9 µm). Las semillas son ovado- 

orbiculadas, con una orientación vertical, coloración marrón y ausencia de perisperma. 

El tamaño es de 0.63-1.10(1.50) × 0.41-1.02 µm. El período de floración abarca 

aproximadamente los meses de mayo a octubre. En cuanto a la fructificación, se ha 

observado que la producción de semillas puede darse desde julio a diciembre, pudiendo 

alargarse bastante este período, sin existir una pauta clara.  

≡ Salicornia europaea L. var. fruticosa L., Sp. Pl.: 3 (1753) (Basiónimo) 

≡ Salicornia fruticosa (L.) L., Sp. Pl. ed. 2: 5 (1762).  

≡ Arthrocnemum fruticosum (L.) Moq., Chenop. Monogr. Enum.: 111 (1840) 

= Salicornia europaea β perennis Gouan, Hortus Monsp.: 2 (1762) 

= Salicornia fruticosa Willd., Sp. Pl. 1: 24 (1797) 

= Salicornia anceps Lag., Mem. Pl. Barrill.: 52 (1817) 

= Salicornia fruticosa α glaucescens Ten. in Syll. Pl. Fl. Neapol.: 582 (1831) 

Sarcocornia fruticosa (L.) A.J. Scott in Bot. J. Linn. Soc. 75(4): 367 (1978)  
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= Salicornia fruticosa β deflexa Rouy, Fl. France 12: 60 (1910) 

= Sarcocornia fruticosa var. deflexa C. Lahondère & Gamisans in Candollea 43(1): 368 

(1988) 

= Sarcocornia hispanica Fuente, Rufo & Sánchez-Mata in Lazaroa: 32 (2011) 

– Salicornia arabica auct. non. L. Sp. Pl. 1: 3 (1753) 

Lectotypus: Designado por BALL (2007) en JARVIS (ed.) Order out of Chaos: 807 (2007): 

Herb. Burser XVI(2): 22 espécimen de la derecha (UPS). 

Este taxon se caracteriza por un hábito representado por arbustos con ramas 

ramificadas siempre erectas y no enraizantes, pudiendo alcanzar 100(180) cm de altura. 

Los tallos son erectos, pudiendo ser decumbentes. No presentan tallos radicantes en los 

nudos, aunque en raras ocasiones las ramas laterales más largas alcanzan el suelo 

enraizando. Los ápices de las hojas son mayormente obtusos, raramente agudos, sin 

quilla aparente. Los estomas presentan las células oclusivas situadas a distinto nivel que 

las células anexas (estomas hundidos, morfotipo 1). Las células epidérmicas vegetativas 

son de morfología poligonal y de superficie lisa. En las inflorescencias, la flor central de 

la cima no suele alcanzar el extremo del artejo Las semillas presentan dos morfotipos 

distintos en la ornamentación de la exotesta: el denominado tipo a, que presenta papilas 

o mamelones distribuidos principalmente por el borde de la semilla, apareciendo mayor 

cantidad de mamelones en la zona opuesta al micrópilo. Los mamelones tienen una 

morfología redondeada en la parte superior, con una longitud comprendida entre 12.31 

y 67.57 µm, y una anchura de la base de 29.20-61.50 µm. La densidad de estos 

mamelones en la semilla es de 14-38 tricomas/mm2. La ornamentación tipo b presenta 

tricomas cónicos y patentes de longitud comprendida entre 15.38 y 100.00(106.67) µm, 

que suelen aparecer distribuidos por el borde de la semilla, aunque en la parte central de 

la misma pueden aparecer también, siempre en número reducido. La anchura de la base 

de estos tricomas está comprendida entre 30.80-53.80 µm, y la densidad de estos 

tricomas patentes es de 20-51 tricomas/mm2. En esta ornamentación, junto a los 

tricomas cortos y patentes, en ocasiones aparecen también papilas o mamelones. 

2n=36, 54, 72. 
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Sarcocornia perennis (Mill.) A.J. Scott in Bot. J. Linn. Soc. 75: 367 (1978) 

≡ Salicornia perennis Mill., Gard. Dict. ed. 8, n. 2 (1768) (Basiónimo) 

≡ Arthrocnemum fruticosum β radicans (Sm.) Moq., Chenop. Monogr. Enum.: 112 (1840) 

= Salicornia herbacea β Sm., Fl. Brit.: 2 (1800) 

= Salicornia radicans Sm. in Sowerby & Sm., Engl. Bot. 24, tab. 1691 (1807) 

= Salicornia lignosa Woods in Bot. Gaz. (London) 3: 31 (1851) 

= Salicornia sarmentosa Duval-Jouve in Bull. Soc. Bot. France 15: 174 (1869) 

= Salicornia fruticosa β humilis Ten., Syll. Pl. Fl. Neapol.: 582 (1831) 

Lectotypus: Designado por GUILLÓ et al. (2011). Salicornia radicans. Isle of Shepey-Kent; c. 

1850. Coll.? Dr. B. Thompson Lowne, K [K000450665]. 

Esta especie se caracteriza por la presencia de dos tipos de hábitos siempre 

enraizantes. Por una parte el postrado en donde las ramas principales son rastreras y 

presentan siempre tallos enraizantes, dando lugar a formaciones extensas a modo de 

céspedes, en donde es muy difícil diferenciar individuos con una altura máxima de 20 

cm. Y por otra parte el erecto, con ramas erectas que llegan a alcanzar hasta 80 cm. Las 

hojas jóvenes de ramas secundarias presentan los ápices agudos e incluso pueden ser 

puntiagudos, pudiendo apreciarse en algunos casos que los artejos son ligeramente 

aquillados. Los estomas presentan las células oclusivas al mismo nivel que las células 

anexas (estomas expuestos, morfotipo 2). Las células epidérmicas son poligonales, con 

una superficie que puede ser reticulada o lisa. En las cimas de las espigas existe una 

tendencia a que la flor central alcance el extremo superior del artejo fértil. Las semillas 

presentan un morfotipo de ornamentación de la testa tipo caracterizado por presentar 

tricomas finos que suelen terminar con el ápice curvado, llegando en muchos casos, y 

sobre todo en la zona de la semilla opuesta al micrópilo, a parecer verdaderos garfios. 

Por lo común, son adpresos en su distribución por los bordes de la semilla a excepción 

en el centro de ésta, donde son más pequeños y la curvatura del ápice no se encuentra 

desarrollada. La longitud de estos tricomas curvados abarca el rango de 26.15-144.62 

µm y la anchura de la base va de 10.80 a 27.70 µm. La densidad de estos tricomas es de 

38-83 tricomas/mm2. 2n=18, 27. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las poblaciones naturales de muchas especies vegetales están notablemente 

influidas por el aislamiento y la fragmentación de los hábitats donde se desarrollan. La 

propia fragmentación de los ecosistemas puede influir directamente en la comunicación 

del flujo genético entre las poblaciones. YOUNG et al. (1996) apuntaban que las 

consecuencias directas de la fragmentación del hábitat van ligadas a un cambio de la 

variabilidad genética, un aumento de la divergencia genética y una reducción del flujo 

génico; aunque según estos mismos autores, no siempre se cumplían estas premisas. 

Recientemente, HONNAY & JACQUEMIN (2007) y AGUILAR et al. (2008) realizan una 

nueva revisión sobre los efectos de la fragmentación de los hábitats naturales, 

comentando la existencia de los siguientes efectos: cambios en los valores de diversidad 

genética, aumento de la divergencia genética interpoblacional, disminución del flujo 

genético entre las poblaciones, aumento de procesos de endogamia, aumento de la 

probabilidad de extinción local, procesos que afectan por igual a plantas comunes y a 

raras, y por último, la necesidad de conocer la diversidad genética original previa a la 

fragmentación.  

Sin embargo, conviene destacar que en el caso de las dos especies objeto de 

estudio, S. fruticosa y S. perennis, crecen en hábitats que ya se encuentran fragmentados 

por sí mismos. Sus poblaciones naturales se encuentran ligadas únicamente al medio 

salino (ALONSO & DE LA TORRE, 1999; ÁLVAREZ ROGEL et al., 2001; KADEREIT et al., 

2006; ALONSO, 2009; LENDÍNEZ, 2010), y por lo tanto, la fragmentación forma parte 

intrínseca de su evolución. No obstante, los efectos causados por la fragmentación 

pueden estar, además, notablemente acrecentados por la acción antrópica (PALOP-

ESTEBAN et al., 2011). Las diversas acciones humanas sobre los saladares influyen, entre 

otros factores, a las vías naturales de flujo génico, estructura espacial y diversidad 

genética. Muchos de los saladares objeto de estudio representan un refugio de especies 

animales y vegetales (TORRALVA et al., 2001). Sin embargo, existe en muchos casos una 

gran presión urbanística y turística que hace que aumente la tasa de desaparición de los 

humedales costeros, siendo necesaria la conservación de las comunidades vegetales 

halófilas típicas de saladares, que llevan asociada una gran diversidad de aves, 

aportándoles su nicho ecológico (CONESA & SCHULIN, 2010).  
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El estudio de estos hábitats fragmentados puede realizarse desde una 

perspectiva molecular. Actualmente la distribución geográfica de la diversidad genética 

dentro de las especies recibe un especial interés y el conocimiento adquirido de tales 

estudios, ha promovido el entendimiento de patrones intraespecíficos de variación. La 

interpretación de los patrones encontrados en los estudios filogeográficos se ha de 

realizar teniendo en cuenta tanto los procesos históricos a los que ha estado sujeta una 

especie, como la influencia de las características ambientales (MANTEL et al., 2003) y la 

propia biología (WESTBERG & KADEREIT, 2009). De esta manera, cada vez son más los 

estudios que combinan el papel de la biología de las especies en los patrones 

filogeográficos de variación genética, junto con el análisis del sistema de reproducción, 

la dispersión de las semillas, el rango geográfico de las especies objeto de estudio, 

relacionando todo ello con los procesos históricos a los que se han encontrado 

sometidas (PÉREZ-COLLADOS et al., 2006; RODRÍGUEZ-SÁNCHEZ et al., 2009; 

WESTBERG & KADEREIT, 2009; JUAN et al., 2012). 

Con todo lo dicho, el presente capítulo pretende realizar un estudio 

comparativo, utilizando herramientas moleculares, de dos especies del mismo género 

que presentan requerimientos ecológicos similares. De esta manera, se ofrecerá una 

visión más aproximada de los diferentes procesos de variación genética que pueden 

estar padeciendo S. fruticosa y S. perennis en un área de estudio caracterizada por ser una 

de las regiones más complejas y heterogéneas del mundo desde un punto de vista 

biogeográfico, la región mediterránea (QUÉZEL, 1985). 

2. OBJETIVOS 

En este capítulo se propone realizar un trabajo centrado en la diversidad 

genética y estructura genética espacial de las poblaciones de S. fruticosa y S. perennis en la 

cuenca mediterránea y costa atlántica, con la utilización de diversas técnicas moleculares 

(AFLP y marcadores plastidiales). Los objetivos planteados son los siguientes:  

- Evaluar la variabilidad genética poblacional y la estructura genética espacial 

de S. fruticosa y S. perennis. 

- Identificar si la fragmentación natural de las poblaciones de estas dos 

especies corresponde a una fragmentación genética. 

- Interpretar las vías de flujo génico entre las poblaciones.  
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3. MATERIAL Y MÉTODOS 

3.1. Material vegetal y extracción de ADN 

 El estudio poblacional de S. fruticosa y S. perennis se ha realizado sobre 353 

muestras procedentes de 36 localidades y 47 poblaciones distribuidas en la cuenca del 

mar Mediterráneo y costa atlántica (Figura 4.1, Tabla 4.1), pudiendo incluir cada 

localidad entre una y cuatro poblaciones. El ADN genómico total se ha extraído de 

material fresco o desecado en gel de sílice (CHASE & HILL, 1991), siguiendo el método 

modificado 2×CTAB (DOYLE & DOYLE, 1987) y se ha resuspendido entre 700 y 1000 

µl de tampón TE0.1 (10 Mm Tris-HCl, 1 Mm EDTA, pH 8.0). El ADN total se ha 

purificado mediante el uso de minicolumnas de purificación de Ultraclean® PCR 

Clean-Up Kit (MOBIO) siguiendo el protocolo del fabricante.  

 

Figura 4.1. Distribución de las localidades estudiadas de Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia perennis. La 
codificación de las localidades aparece en la tabla 4.1 
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3.2. Análisis de AFLP  

 Entre todos los ejemplares recolectados, se seleccionaron un total de 81 

individuos para estudiar la estructuración genética en S. fruticosa (38 muestras) y S. 

perennis (43 muestras). Se trata de un estudio preliminar en donde se ha incluido un 

número reducido de poblaciones, que pueden contener de tres a 16 individuos. Para S. 

fruticosa, se han incluido muestras de Arekmane (ARE; Nador, Marruecos), Delta del 

Ebro (EBR; Tarragona, España), Cordovilla (COR; Albacete, España) y Playa de Sancti 

Petri (PET; Cádiz, España). Para S. perennis se estudiaron muestras de las poblaciones 

de Chichester (CHC; West Itchenor, Reino Unido), Capo Feto (CF; Sicilia, Italia), 

Estuario de Aposelemis (APO; Creta, Grecia), Arekmane (ARE; Nador, Marruecos), 

Órzola (ORZ; Lanzarote, España), Laguna de Peña Hueca (HUE; Toledo, España) y 

Laguna de las Yeguas (YEG; Ciudad Real, España) (Tabla 4.1). El protocolo seguido 

para realizar las reacciones de restricción-ligación y amplificación de preselectivos fue el 

de AFLPTM Plant Mapping Protocol (Applied Biosystems). Sin embargo, y debido a que 

el género Sarcocornia posee un genoma de tamaño pequeño (KOCE et al., 2008), los 

iniciadores selectivos fueron modificados tal y como sugiere FAY et al. (2005), donde los 

iniciadores EcoR1 presentaban tan sólo dos bases. Se realizaron pruebas con 25 

combinaciones diferentes de iniciadores selectivos, de los que los iniciadores EcoR1- 

AC + MseI-CAC (marcador azul) y EcoR1-AA + MseI-CAC (marcador verde) 

mostraron bandas claramente distinguibles. La separación de los fragmentos marcados 

con fluorescencia procedentes de las amplificaciones selectivas se realizó mediante 

electroforesis en gel desnaturalizante de poliacrilamida al 5.0% usando un secuenciador 

automático ABI Prism 3730 (Applied Biosystems, Inc.). 

3.3. Marcadores plastidiales 

 Se secuenciaron y alinearon 48 regiones plastidiales, con el fin de localizar 

microsatélites o regiones polimórficas de nucleótidos. Para ello se seleccionaron cuatro 

individuos pertenecientes a dos poblaciones de S. fruticosa (AVI y AGU) y a dos 

poblaciones de S. perennis (VILL y CHC), correspondiéndose con dos poblaciones 

próximas entre sí (AVI y AGU) y lejanas a las anteriores (VILL y CHC). Las regiones 

plastidiales secuenciadas fueron -rpL20, psbB-psbF, trnT-L, psaI-accD, rpS14, trnK 

int, trnH(GUG)-psbA, trnC-D, trnSb-trnFM, trnD-T, trnLc-trnLFKress, trnV(UAC)-ndhC, 

rpS12
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trnL(UAG)-rpl32F, ndhF-rpl32, trnQ(UUG)-rps16ex1, rpS16, psbD-trnT, ndhFA, ndhJ-trnLE, 

rpoB-trnC(GCA), rpL14-rpL36, psbB-psbH, petL-psbE, psbJ-petA, atpI-atpH, trnS(GCU)-

trnG(UUC), trnG(UUC)-trnS(GCU), trnS(GCU)-trnG, trnK(UUU)ex1-rps16ex2, psbK-trnS(GCU), atpFex2-

atpFex1, atpI-rps2, rpoC1ex2-rpoC1ex1, trnC(GCA)-petN, trnE(UUC)-trnT(GGU), psbC-psbZ, 

trnG(GCC)-rps14, psaA-ycf3ex3, trnF(GAA)-ndhJ, trnV(UAC)ex2-trnV(UAC)ex1, psaI-ycf4, ycf4-cemA, 

petL-psbE, psaJ-rpl33, rpl33-rps18, petE/G-trnP(UGG), clpPex3-clpPex2, clpPex1-psbB 

(TABERLET et al., 1991; SMALL et al., 1998; SHAW et al., 2005, 2007; EBERT & PEAKALL, 

2009a,b). De todas ellas, sólo ocho regiones (psbC-psbZ, clpPex3-clpPex2, petE/G-

trnP(UGG), atpI-atpH, ndhF-rpl32, ndhJ-trnLE, rpS12-rpL20, trnT-L) presentaron 

deleciones entre las muestras, que pueden ser usadas como potenciales marcadores 

moleculares. Estas ocho regiones son las que se amplificaron en un total de 353 

individuos pertenecientes a 47 poblaciones (Figura 4.1, Tabla 4.1). Para todas las 

regiones indicadas, se diseñaron iniciadores nuevos (“forward” y “reverse”) a excepción de 

petE/G-trnP(UGG), donde solo fue necesario diseñar el iniciador “reverse” (Tabla 4.2). El 

programa de amplificación para los nuevos marcadores moleculares fue: 5 minutos a 

94ºC, seguidos de 42 ciclos a 94ºC durante 30 segundos, 48ºC durante 30 segundos, 

72ºC durante 30 segundos, y una extensión final de 72ºC durante 7 minutos. Las 

amplificaciones se realizaron en un volumen de reacción de 10 µl conteniendo 7.2 µl de 

agua destilada ultrapura, 1 µl de 10×NH4 Bioline Taq Buffer, 0.2 µl 50 mM Bioline 

MgCl2, 0.1 µl 10 mM dNTP, 0.1 µl 5 U/µl Taq polimerasa, 0.2 µl iniciador marcado 

(10pmol/µl), 0.2 µl iniciador no marcado (10pmol/µl) y 0.5 µl de albúmina de suero 

bovino (BSA; 0.4%). La longitud de los fragmentos se analizó en un secuenciador 

automático ABI 3100 (Applied Biosystems, Inc.). De los ocho marcadores 

preseleccionados, seis fueron utilizados en los análisis que se detallan en el apartado 

3.4.2 Marcadores (SAR2, SAR4, SAR5, SAR9, SAR10 y SAR11). El resto de 

marcadores no produjeron la variabilidad esperada o no amplificaron correctamente. 
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Tabla 4.2. Descripción de las 8 regiones plastidiales seleccionadas, nombre asignado a los 11 
marcadores plastidiales, nombre de los iniciadores, secuencia de los iniciadores, la referencia (Ref.) [Or. 
Original; * EBERT et al. (2009b)] y el número de haplotipos (Nh) que generaron. Los marcadores 
plastidiales marcados en negrita se corresponden con los seis marcadores utilizados en los análisis 
posteriores. 

Regiones 
plastidiales 
seleccionadas 

Marcadores 
plastidiales 

Nombre 
iniciador 

Secuencia (5’-3’) Ref. Nh 

psbC-psbZ SAR 1 
ANU47-48F TTCAATGTTTTGAGGTAGG Or. 

– 
ANU47-48R TAGGTGAGATAGCCGAGCCA Or. 

petE/G-trnP(UGG) SAR 2 
PetE/G GGGGATCAGTTGGATCTTTG * 

3 
ANU81-82R CCGATGTCGTAGGTTCAAAT Or. 

clpPex3-clpPex2 SAR 3 
ANU89-90F CCGTTGCTTTATATATTTAT Or. 

2 
ANU89-90R GTAGTATGAGATGAAGAGTA Or. 

atpI-atpH SAR 4 
atpI-HF TATACAAATACCTACAGTCT Or. 

7 
atpI-HR CACTTATAGGCATTAGATTC Or. 

ndhF-rpl32 SAR 5 
ndhF-rpl32F  Or. 

3 
ndhF-rpl32R AGAAAGTAAAGTAACGTAAA Or. 

ndhJ-trnLE SAR 6 
ndhJ-trnLEF CTAAGAACTGATAGAATGAA Or. 

2 
ndhJ-trnLER AAGGATGAAAATGGATGAAA Or. 

rpS12-rpL20 

SAR 7 
rps12 GTCCGAGGAACATGTACTAGG Or. 

– 
rps12R TTTCACAACGAGATTCACCT Or. 

SAR 8 
rps12F AGGTGAATCTCGTTGTGAAA Or. 

– 
rps121R TCTTATTGATAACTTGTACA Or. 

SAR 9 
rps121F TGTACAAGTTATCAATAAGA Or. 

4 
rps122R CTTTTTAAACGGTGAGGTCC Or. 

SAR 10 
rpl20F GGACCTCACCGTTTAAAAAG Or. 

5 
rpl20R ATTAATTGTATTAATGTATC Or. 

trnT-L SAR 11 
trnT-LF AGTAGAGCTATGAATTTGAA Or. 

2 
trnT-LR TTAAAGTCTTAAAGAAGGCC Or. 

3.4. Análisis de los datos 

3.4.1. Datos de AFLP 

 El análisis de los fragmentos se realizó con el programa GENEMAPPER® v. 

4.0. (Applied Biosystems). Aquellos fragmentos con tamaños comprendidos entre 50 y 

500 pares de bases se codificaron como presente (1) o ausente (0), constituyendo una 

matriz binaria. Cada una de las especies se analizó por separado, por lo que se 

elaboraron dos matrices binarias. Se utilizó el software R (R development core team 

2011) con el paquete de funciones AFLPDAT (EHRICH, 2006) en la obtención de las 

matrices para los programas ARLEQUIN v. 3.1 (EXCOFFIER et al., 2005) y BAPS v. 5.4 

CAACTCAGGATCTAATAACT
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(CORANDER et al., 2004). Para cada población, se calcularon las frecuencias alélicas 

usando la aproximación Bayesiana propuesta por ZHIVOTOVSKY (1999), basada en una 

distribución no uniforme prioritaria de frecuencias no alélicas. Estas frecuencias alélicas 

se usaron para calcular la diversidad genética para cada población (Hj), la diversidad 

genética total (Ht), la diferenciación genética entre poblaciones (Fst) (LYNCH & 

MILLIGAN, 1994) y el valor de Fst por parejas. El porcentaje de fragmentos 

polimórficos (P) al nivel 5% se calculó con el programa AFLP-SURV (VEKEMANS, 

2002), como también el número de alelos privados (Npal). Debido a que las diferencias 

en la intensidad de muestreo entre poblaciones podrían sesgar las comparaciones 

realizadas de diversidad, se ha utilizado el método de rarefacción para calcular la riqueza 

de bandas (Br) con AFLP-DIV v. 1.0 (COART et al., 2005). El análisis de “Neighbor-

Joining” (NJ) (SAITOU & NEI, 1987) se ha basado en la medida de la distancia de NEI & 

LI (1979), utilizando el programa PAUP v. 4.0b10 para Macintosh (SWOFFORD, 2000). 

La construcción de un árbol NJ ha tenido como objetivo detectar una posible 

estructuración geográfica de la variación genética. El apoyo de los clados se ha 

calculado con el método de “bootstrap” (BS; FELSENSTEIN, 1985), con 5000 réplicas. 

Asimismo, se realizó un análisis de coordenadas principales (PCOA) con el programa 

GENALEX v. 6.4 (PEAKALL & SMOUSE, 2006), usando la distancia de SMOUSE & 

PEAKALL (1999).  

Se utilizó el análisis de SAMOVA (“Spatial Analysis Of Molecular Variance”) para 

identificar aquellos grupos de poblaciones que maximicen la proporción de la varianza 

genética total con el uso del programa SAMOVA v. 1.0 (DUPANLOUP et al., 2002). En 

SAMOVA, se asumieron diferentes grupos (K): 2-3 para S. fruticosa y 2-7 para S. perennis. 

Se determinó la estructuración poblacional de las dos especies usando un análisis 

bayesiano con BAPS v. 5.4 (CORANDER et al., 2004), realizando un análisis de “mixture” 

de los individuos utilizando la opción de “Clustering of Individuals”. En el caso de S. 

fruticosa, la simulación se llevó a cabo utilizando valores de K (número máximo de 

grupos) comprendidos entre 2 y 5. Para S. perennis, los valores de K estuvieron entre 2 y 

8. En ambos casos, se realizaron diez réplicas de cada valor de K. Los resultados 

obtenidos en el análisis de “mixture” se utilizaron como datos de entrada para el análisis 

de “admixture” (CORANDER & MARTTINEN, 2006). Los parámetros usados en este 
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segundo análisis fueron: (1) tamaño mínimo de las poblaciones: tres individuos; (2) 100 

interacciones para estimar los coeficientes de “admixture” de los individuos; (3) 200 

simulaciones en los individuos referenciados de cada población; (4) 10 interacciones 

para estimar los coeficientes de “admixture” en los individuos referenciados. También se 

realizó un análisis molecular de la varianza (AMOVA), usando el programa 

ARLEQUIN v. 3.1 (EXCOFFIER et al., 2005). Este análisis se ha llevado a cabo con 

cinco y seis estructuras poblacionales, dependiendo de la especie estudiada, sin 

considerar grupos geográficos, identificando grupos atendiendo a los resultados 

obtenidos con NJ, PCOA, SAMOVA y BAPS y finalmente, siguiendo diferentes 

criterios geográficos. En este último caso, y para la especie S. fruticosa, se han 

diferenciado las poblaciones mediterráneas y las atlánticas, mientras que para S. perennis 

se han establecido dos niveles: poblaciones mediterráneas y atlánticas y además, 

poblaciones litorales mediterráneas, poblaciones continentales mediterráneas y 

poblaciones atlánticas. Por último, se evaluó si existía correlación entre las distancias 

genéticas y geográficas entre las poblaciones estudiadas en cada especie. Para ello se 

realizó la prueba de Mantel (MANTEL, 1967) con 1000 permutaciones, usando el 

programa ARLEQUIN v. 3.1 (EXCOFFIER et al., 2005).  

3.4.2. Marcadores plastidiales 

 Se construyó una matriz de los haplotipos encontrados en S. fruticosa y S. perennis 

mediante la combinación de alelos obtenidos con los marcadores plastidiales que 

amplificaron correctamente (Tabla 4.3).  

 Se calculó el número de haplotipos (Nh) y el número de haplotipos privados 

(Hp) para cada población. La diversidad genética y la riqueza de haplotipos se 

obtuvieron siguiendo a PETIT et al. (1998) con el programa CONTRIB v. 1.02. Para 

ello, se aplicó el método de rarefacción para corregir las diferencias en tamaños, usando 

como referencia la población más pequeña en cada especie (n=4 en S. fruticosa; n=2 en 

S. perennis). 

Por último, se calcularon los índices Gst y Nst para inferir una posible existencia 

de estructura filogeográfica según PONS & PETIT (1996). El índice Gst es una medida 

de diferenciación basada únicamente en las frecuencias alélicas, mientras que el índice 
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Nst tiene en cuenta las similitudes entre haplotipos (e.g. el número de mutaciones entre 

haplotipos). Ambos parámetros se compararon usando el programa PERMUT v. 1.0 

(PONS & PETIT, 1996), con 5000 permutaciones.  

Se realizó una red de haplotipos usando el algoritmo de “Median-Joining” (MJ) 

(BANDELT et al., 1999), mediante el programa NETWORK v. 4.6.10 (www.fluxus-

engineering.com), asignando pesos iguales a todas las variables y con los valores por 

defecto para el parámetro épsilon (épsilon=0). Tanto para S. fruticosa como para S. 

perennis, se introdujo el haplotipo común encontrado en la especie Halocnemum 

strobilaceum, utilizándolo como grupo externo de cada red de haplotipos. Este método 

permite resolver patrones de haplotipos muy complejos (POSADA & CRANDALL, 2001), 

utilizando el algoritmo “Median Joining” (MJ). 

Cabe señalar que salvo la matriz de los haplotipos encontrados (Tabla 4.3), el 

resto de análisis se realizó por separado en cada una de las especies. 

4. RESULTADOS 

4.1. Datos de AFLP  

 Los resultados de los AFLP se obtuvieron de un total de 64 muestras, ya que 

algunas de ellas mostraron electroferogramas muy débiles o no llegaron a amplificar. En 

el caso de S. fruticosa, se analizaron un total de 27 muestras, que generaron una matriz 

final con 282 caracteres. Para S. perennis, se realizaron los análisis incluyendo la 

población de APO y excluyéndola, puesto que se trata de la única población analizada 

que pertenece a la cuenca mediterránea oriental. En el primer caso, se analizaron 37 

muestras, y en el segundo 26, la matriz final contuvo 242 caracteres cuando se incluía 

APO y 194 sin incluirla. Los estimadores de diversidad genética para ambas especies 

aparecen en las tablas 4.4 (S. fruticosa) y 4.7 (S. perennis). En el caso de la población ARE 

de S. fruticosa, no aparece ningún valor en el cálculo de la riqueza alélica (Br) debido a 

que esta población está formada por dos individuos y el programa AFLP-DIV v. 1.0 

necesita como mínimo tres individuos para realizar el análisis. 
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Para S. fruticosa, de las cuatro poblaciones analizadas, PET fue la población con 

el mayor valor de diversidad genética, mientras que la población marroquí ARE fue la 

menos diversa (Tabla 4.4). 

Tabla 4.4. Estimadores de diversidad genética de Sarcocornia fruticosa (SF). Se indican las poblaciones 
junto con los códigos de las poblaciones, la proporción de alelos polimórficos (P), la diversidad genética 
(Hj) con su error estándar (±SE), la riqueza de las bandas (Br) y el número de alelos privados (Npal). 

Especie Poblaciones 
Códigos 

poblaciones 
P Hj (±SE) Br Npal 

SF 

Cordovilla COR 65.2 0.22799 (0.01098) 1.337 32 

Delta del Ebro EBR 63.5 0.28564 (0.01167) 1.415 12 

Playa de Sancti Petri PET 71.3 0.31880 (0.01117) 1.491 38 

Arekmane ARE 34.0 0.21084 (0.01206) – 6 

Este patrón es coincidente con el resto de índices calculados. La diversidad 

genética total (Ht) de esta especie fue de 0.3280 y el valor de la distancia genética (Fst) 

fue de 0.2031. Al analizar el estadístico de Fst por parejas de poblaciones (Tabla 4.5), se 

aprecia que el valor más bajo se corresponde con la pareja de poblaciones peninsulares 

litorales PET-EBR (0.0967). Por el contrario, el valor más elevado coincide con las 

poblaciones COR-ARE (0.3324), siendo la primera de ellas del interior de la península 

ibérica (COR) y la segunda de ellas del litoral de Marruecos (ARE). 

Tabla 4.5. Índices de Fst por parejas entre las poblaciones de Sarcocornia fruticosa. Todos los valores 
fueron significativos (P<0.001). Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en la tabla 4.4. 

 COR EBR PET ARE 

COR –    

EBR 0.1585 –   

PET 0.1986 0.0967 –  

ARE 0.3324 0.2600 0.1798 – 

El árbol de NJ muestra la formación de dos grupos (Figura 4.2), con un apoyo 

de 100% BS. El primero de ellos estaría constituido por todos los ejemplares de la 

población de COR, mientras que dentro del segundo grupo se diferencian a su vez tres 

grupos. Con un 84% BS, se encontraría un grupo formado por casi todos los 

ejemplares de EBR (a excepción de un individuo). De igual modo, los ejemplares de la 

población de PET, a falta de un individuo, formarían un segundo grupo (99% BS). Por 

último, se encontraría un tercer grupo con un apoyo de 93% BS, que estaría 
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conformado por los dos integrantes de la población de ARE, junto con otros dos 

individuos pertenecientes cada uno a las poblaciones de EBR y PET. 

 

Figura 4.2. Árbol NJ sin enraizar para las cuatro poblaciones estudiadas de Sarcocornia fruticosa basado 
en la distancia de NEI & LI (1979). En las ramas se indica el apoyo BS. Las abreviaturas de las 
poblaciones aparecen indicadas en la tabla 4.4. 

Los resultados obtenidos con el PCOA son coincidentes con los del árbol de 

NJ. El análisis de coordenadas principales (PCOA) muestra una cierta estructuración 

geográfica, observándose dos grupos (Figura 4.3), en donde los dos primeros ejes 

explican el 65.08% de toda la variabilidad genética. En el primer grupo aparecen todas 

las muestras de la población de COR, mientras que el segundo grupo correspondería al 

resto de poblaciones. En este segundo grupo, las poblaciones de EBR y PET presentan 

una tendencia a formar cada una dos grupos constituidos por tres y cuatro ejemplares, 
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respectivamente. Asimismo, los dos individuos de la población de ARE, junto con un 

individuo de EBR y PET, constituirían un tercer grupo. 

 

Figura 4.3. PCOA usando los fenotipos de los AFLP estudiados de Sarcocornia fruticosa. El color de las 
muestras analizadas se corresponde con cada una de las poblaciones analizadas. Las abreviaturas de 
estas poblaciones aparecen en la tabla 4.4. La proporción de varianza total aparece junto al eje 
correspondiente. 

Los resultados de SAMOVA también mostraron que el número óptimo de 

grupos de poblaciones (K) era dos. Sin embargo, estos resultados no coinciden con los 

obtenidos con el PCOA o con el árbol de NJ, puesto que en SAMOVA se separa la 

población de ARE frente al resto de las poblaciones. El análisis bayesiano BAPS reveló 

que el número de grupos óptimo para S. fruticosa era K=3 (Log marginal likelihood: 

−3367.1303). El primer grupo estaría constituido únicamente por la población de COR, 

mientras que los otros dos grupos estarían formados por varias poblaciones. Por una 

parte, aparece un grupo constituido por tres ejemplares de la población de EBR y 

cuatro ejemplares de PET. Por otra parte, el otro grupo lo constituyen los dos 

ejemplares de la población de ARE, junto con un individuo de EBR y otro individuo de 

PET. El análisis de “admixture” no mostró la existencia de mezcla en ninguno de los 27 

individuos analizados (Figura 4.4). 
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Figura 4.4. Resultado del análisis con BAPS de Sarcocornia fruticosa. Los individuos están representados 
por barras verticales del mismo color que el grupo al que pertenecen. Se distinguen tres grandes grupos: 
grupo 1 (color granate: individuos de COR), grupo 2 (color gris oscuro: individuos de EBR y PET) y grupo 
3 (color gris claro: individuo de EBR, individuo de PET e individuos de ARE). Las abreviaturas de las 
poblaciones aparecen en la tabla 4.4. 

El AMOVA reveló que en todos los análisis realizados el mayor porcentaje de 

variación se debía a la variación intrapoblacional, mostrando porcentajes comprendidos 

entre el 58.82% y el 67.65% (Tabla 4.6). El valor de menor variación intrapoblacional se 

ha obtenido cuando se han agrupado las poblaciones atendiendo a los resultados 

obtenidos con SAMOVA, mientras que en la agrupación obtenida con BAPS este valor 

de variación ha sido mayor. El resto de agrupaciones realizadas han mostrado 

resultados similares (64.77% agrupación como PCOA y 63.95% agrupación según 

criterio geográfico), como también el AMOVA cuando se ha llevado a cabo sin realizar 

ningún tipo de agrupación (64.74%). 

La prueba de Mantel ha mostrado un coeficiente de correlación negativo 

(r=−0.289419, P>0.05), sugiriendo que no existe una correlación significativa entre 

distancias genéticas y geográficas entre las poblaciones.  
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Tabla 4.6. Análisis molecular de la varianza (AMOVA) de las poblaciones de Sarcocornia fruticosa basado 
en AFLP. Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en la tabla 4.4. 

Fuente de la variación df 
Suma de 

los 
cuadrados 

Componentes  
de la varianza 

Porcentaje 
de variación 

Sin agrupar  

Entre poblaciones 3 340.997 15.96340 35.26 

Dentro de las poblaciones 23 674.263 29.31576 64.74 

Total 26 1015.259 45.27916 100.00 

K=2 
Criterio: Resultados de PCOA y NJ 
(COR / EBR+PET+ ARE) 

    

Entre grupos 1 182.288 1.79771 3.94 

Entre poblaciones dentro de los grupos 2 158.709 14.48491 31.77 

Dentro de las poblaciones 23 674.263 29.31576 64.29 

Total 26 1015.259 45.59838 100.00 

K=2 
Criterio: Resultados de SAMOVA  
(ARE / COR+PET+ EBR) 

    

Entre grupos 1 91.179 5.95476 11.95 

Entre poblaciones dentro de los grupos 2 249.817 14.57210 29.24 

Dentro de las poblaciones 23 674.263 29.31576 58.82 

Total 26 1015.259 49.84262 100.00 

K=3 
Criterio: Resultados de BAPS  
(COR / EBR + PET / ARE + EBR + PET) 

    

Entre poblaciones 2 281.911 14.61168 32.35 

Dentro de las poblaciones 24 733.348 30.55618 67.65 

Total 26 1015.259 45.16785 100.00 

K=2 
Criterio: Geográfico (Atlántico y 
Mediterráneo) 
(PET / COR + EBR + ARE) 

    

Entre grupos 1 137.287 1.20334 2.62 

Entre poblaciones dentro de los grupos 2 203.710 15.34486 33.46 

Dentro de las poblaciones 23 674.263 29.31576 63.92 

Total 26 1015.259 45.86396 100.00 

Para S. perennis, la diversidad genética total obtenida (Ht) fue de 0.2142. A nivel 

poblacional, los valores más elevados de diversidad genética se obtuvieron en la 

población cretense de APO (Hj= 0.24063), mientras que la población de Sicilia, CF, 

mostró los valores más bajos (Hj= 0.15854) (Tabla 4.7). El valor de la distancia genética 

(Fst) fue de 0.1477.  
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Tabla 4.7. Estimadores de diversidad genética de Sarcocornia perennis (SP). Se indican las poblaciones 
junto con los códigos de las poblaciones, la proporción de alelos polimórficos (P), la diversidad genética 
(Hj) con su error estándar (±SE), la riqueza de las bandas (Br) y el número de alelos privados (Npal). 

Especie Poblaciones 
Códigos 

poblaciones 
P Hj (±SE) Br Npal 

SP 

Capo Feto CF 35.5 0.15854 (0.01223) 1.226 4 

Laguna de Peña Hueca HUE 36.8 0.15980 (0.01235) 1.190 5 

Laguna de las Yeguas YEG 45.9 0.16901 (0.01153) 1.295 11 

Órzola ORZ 34.7 0.16414 (0.01288) 1.242 10 

Arekmane ARE 44.2 0.19827 (0.01160) 1.354 12 

Chichester CHC 36.0 0.18798 (0.01234) 1.331 3 

Estuario de Aposelemis APO 68.2 0.24063 (0.01263) 1.321 49 

Al realizar el estudio por parejas de poblaciones de Fst, se observó que las 

parejas de poblaciones coincidentes con CHC-ORZ y CHC-ARE presentaban un valor 

de cero. Mientras que el valor más elevado coincide con las poblaciones APO-ORZ 

(0.2701) (Tabla 4.8). Con el objetivo de tener resultados comparativos con la especie S. 

fruticosa, se calcularon los valores de diversidad genética Ht y Fst, y se realizó el estudio 

por parejas de poblaciones de Fst, sin incluir en los análisis la población de APO. En 

este caso, los valores de Ht y Fst fueron 0.1907 y 0.0947, respectivamente. Los valores 

de Fst por parejas de poblaciones, mostraron que el valor más bajo (0) se obtenía en las 

parejas de poblaciones formadas por CHC-ORZ y CHC-ARE, y que el mayor valor 

correspondía con las poblaciones ORZ-HUE (0.2333) (datos no mostrados).  

El árbol de NJ muestra una separación en dos grupos (Figura 4.5) con un apoyo 

de 87% BS para el grupo constituido únicamente por los ejemplares de la población 

cretense de APO. El resto de población incluidas en el análisis (CF, YEG, HUE, ORZ, 

ARE y CHC) no muestran ningún tipo de estructuración, apareciendo los ejemplares de 

estas poblaciones entremezclados, no pudiendo observar la formación de grupos 

coincidentes con alguna de las poblaciones analizadas. 
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Tabla 4.8. Índices de Fst por parejas entre las poblaciones de Sarcocornia perennis. Todos los valores 
fueron significativos (P<0.001). Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en la tabla 4.7. 

 CF YEG HUE ORZ ARE CHC APO 

CF –       

YEG 0.0598 –      

HUE 0.2012 0.1669 –     

ORZ 0.1150 0.0758 0.2333 –    

ARE 0.0641 0.0081 0.1483 0.624 –   

CHC 0.0573 0.0048 0.1773 0.000 0.0000 –  

APO 0.2338 0.2440 0.2612 0.2701 0.2155 0.2280 – 

 

Figura 4.5. Árbol NJ sin enraizar para las siete poblaciones estudiadas de Sarcocornia perennis basado 
en la distancia de NEI & LI (1979). En las ramas se indica el apoyo BS. Las abreviaturas de las 
poblaciones aparecen indicadas en la tabla 4.7. 
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En relación con el PCOA, se observa un patrón geográfico entre las poblaciones 

analizadas, observándose la formación de dos grupos (Figura 4.6), en donde los dos 

primeros ejes explican el 72.22% de toda la variabilidad genética. Por una parte, se 

puede diferenciar el grupo formado por los individuos de la población de APO. Por 

otra parte, el resto de poblaciones incluidas en el análisis conforman el otro grupo, 

apareciendo entremezcladas. En este segundo grupo, con los datos disponibles, no es 

posible diferenciar la formación de ningún grupo geográfico (CF, YEG, HUE, ORZ, 

ARE y CHC). 

 

Figura 4.6. PCOA usando los fenotipos de los AFLP estudiados de Sarcocornia perennis. El color de las 
muestras analizadas se corresponde con cada una de las poblaciones analizadas. Las abreviaturas de 
estas poblaciones aparecen en la tabla 4.7. La proporción de varianza total aparece junto al eje 
correspondiente. 

En SAMOVA, se observa que el número óptimo de grupos de poblaciones (K) 

ha sido dos. De nuevo, la separación de las poblaciones en dos grupos coincide con la 

separación de la población cretense de APO, del resto de poblaciones más occidentales. 

Los resultados obtenidos con BAPS, concuerdan con los anteriores análisis, siendo 

K=2 (Log marginal likelihood: −3650.6131). Se observa la formación de un grupo 

coincidente con los ejemplares de la población de APO, y otro grupo con el resto de 

poblaciones. El análisis de “admixture” ha mostrado que dos individuos de la población 

de APO presentan mezcla con el otro grupo mediterráneo (Figura 4.7).  
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Figura 4.7. Resultado del análisis con BAPS de Sarcocornia perennis. Los individuos están 
representados por barras verticales del mismo color que el grupo al que pertenecen. Se distinguen dos 
grandes grupos: grupo 1 (color gris oscuro: individuos de CF, YEG, HUE, ORZ, ARE y CHC) y grupo 2 
(color gris claro: individuos de APO). Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en la tabla 4.7. 

Los resultados de AMOVA han mostrado que en todos los análisis realizados, 

tanto estableciendo diferentes tipos de agrupaciones, como sin realizar agrupaciones de 

las poblaciones, el mayor porcentaje de variación ocurre dentro de las poblaciones. Este 

resultado es coincidente con el obtenido para la especie S. fruticosa. Sin embargo, los 

valores obtenidos en S. perennis son inferiores, variando entre 59.14% cuando se 

agrupan las poblaciones atendiendo a los resultados obtenidos con el árbol de NJ, el 

PCOA, SAMOVA y BAPS, y 70.04% cuando no se realiza ningún tipo de agrupación 

(Tabla 4.9). En el caso de no incluir la población de APO en los distintos análisis 

planteados, los valores obtenidos de variación intrapoblacional fueron muy similares 

para todos los casos, con valores superiores al 80% (datos no mostrados). 

La comparación entre las distancias genéticas y geográficas a través de la prueba 

de Mantel, ha mostrado resultados diferentes dependiendo de si se incluía o no la 

población de APO. En el primer caso, se ha encontrado una correlación positiva entre 

las distancias genéticas y las distancias geográficas de S. perennis, con un coeficiente de 

correlación positivo (r=0.275310, P>0.05). En el segundo caso, el coeficiente de 

correlación ha sido negativo (r=−0.075275, P>0.05), sugiriendo que no existe tal 

correlación. Hay que tener en cuenta, que en ambos casos el nivel de significación (P) 

obtenido es claramente superior a 0.05, y por tanto, hay que tomar estos resultados con 

cautela. 
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Tabla 4.9. Análisis molecular de la varianza (AMOVA) de las poblaciones de Sarcocornia perennis basado 

en AFLP. Las abreviaturas de las poblaciones aparecen en la tabla 4.7. 

Fuente de la variación df 
Suma de los 
cuadrados 

Componentes  
de la varianza 

Porcentaje 
de variación 

Sin agrupar  

Entre poblaciones 6 443.734 9.98063 29.96 

Dentro de las poblaciones 30 699.996 23.33319 70.04 

Total 36 1143.730 33.31382 100.00 

K=2 
Criterio: Resultados de NJ, PCOA, 
SAMOVA y BAPS 
(APO / YEG+HUE+ORZ+ARE+CHC+CF) 

 

  

 

Entre grupos 1 249.485 12.47960 31.63 

Entre poblaciones dentro de los grupos 5 194.249 3.64109 9.23 

Dentro de las poblaciones 30 699.996 23.33319 59.14 

Total 36 1143.730 39.45387 100.00 

K=2  
Criterio: Geográfico (Atlántico y 
Mediterráneo)  
(ORZ+CHC / YEG+HUE+ARE+CF+APO) 

 

  

 

Entre grupos 1 84.749 1.92582 5.58 

Entre poblaciones dentro de los grupos 5 358.985 9.26230 26.83 

Dentro de las poblaciones 30 699.996 699.996 67.59 

Total 36 1143.730 34.52131 100.00 

K=3 
Criterio: Geográfico (Atlántico, litoral 
Mediterráneo, continental Mediterráneo)  
(ORZ+CHC / YEG+HUE / ARE+APO) 

 

  

 

Entre grupos 3 344.470 8.48733 24.85 

Entre poblaciones dentro de los grupos 3 99.264 2.33752 6.84 

Dentro de las poblaciones 30 699.996 23.33319 68.31 

Total 36 1143.730 34.15803 100.00 

4.2. Marcadores plastidiales 

 El estudio de marcadores plastidiales se realizó en un total de 353 muestras: 205 

de S. fruticosa y 148 de S. perennis. De los 11 marcadores moleculares seleccionados 

inicialmente, únicamente se utilizaron seis (Tabla 4.10), ya que los restantes no 

amplificaron correctamente o no produjeron la variabilidad esperada. Los seis 

marcadores polimórficos seleccionados mostraron un total de 11 haplotipos diferentes 

(Tabla 4.10).  

El haplotipo más frecuente en S. fruticosa y S. perennis es H1 (Tabla 4.10). 

Además, estas especies comparten los haplotipos H3, H4, H5, H6 y H7. S. fruticosa 
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presenta un único haplotipo privado que es H2, mientras que en S. perennis el número 

de haplotipos privados es considerablemente mayor que en S. fruticosa, presentando los 

haplotipos H8, H9, H10 y H11. 

Tabla 4.10. Composición alélica de los haplotipos obtenidos para las dos especies estudiadas, 
Sarcocornia fruticosa (SF) y Sarcocornia perennis (SP).  

Haplotipos 
Alelos 

Especie 
SAR2 SAR4 SAR5 SAR9 SAR10 SAR11 

H1 2 2 2 1 2 1 SF/SP 

H2 1 3 2 2 1 1 SF 

H3 2 2 2 1 1 1 SF/SP 

H4 3 4 2 1 2 2 SF/SP 

H5 2 2 3 1 2 1 SF/SP 

H6 3 4 2 1 2 1 SF/SP 

H7 2 4 2 1 2 1 SF/SP 

H8 1 1 1 3 1 1 SP 

H9 2 1 1 3 1 1 SP 

H10 2 1 2 3 2 1 SP 

H11 1 4 1 3 1 1 SP 

Desde un punto de vista geográfico, existen haplotipos exclusivamente 

atlánticos y mediterráneos (Figura 4.8). En el primer caso, se encuentran los haplotipos: 

H2 que aparece en la población de ALJ (L40); el haplotipo H7 en la población de FAR 

(L39); el haplotipo H8 que se encuentra representado en las poblaciones de VILL (L46) 

y ALJ (L40); el haplotipo H9 en VILL (L46); el haplotipo H10 en COB (L48); y por 

último, el haplotipo H11 en ALJ (L40). En el caso de los haplotipos exclusivamente 

mediterráneos, se encuentran: H3 que aparece en las poblaciones de SIR (L17) y ARE 

(L33); el haplotipo H4 que está representado en las poblaciones de LEU (L6), SMM 

(L7), AGU (L56), SAN (L56) y PIN (L57); y en último lugar, el haplotipo H6 que 

únicamente aparece en las poblaciones sardas de ORI (L11) y CAG (L12). En cuanto a 

los haplotipos H1 y H5 son los únicos que aparecen tanto en el área mediterránea como 

atlántica. 
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Figura 4.8. Mapa mostrando los haplotipos de Sarcocornia fruticosa y Sarcocornia perennis. Los códigos 
de las localidades y las poblaciones aparecen en las tablas 4.11 y 4.12. La trama rayada se corresponde 
con la especie S. fruticosa y la trama lisa con S. perennis.  

En S. fruticosa, el número de haplotipos por población varía entre uno y tres 

(Tabla 4.11). Las poblaciones más diversas en términos de riqueza de haplotipos fueron 

AGU y PIN presentando en ambos casos tres haplotipos (H1, H4 y H5). En cambio, 

aquellas poblaciones que presentaron un solo haplotipo fueron LEU, AMO, ORI, 

CAG, ORB, BIB, TRE, VEN, MAC, LAR, TRN, SRA, NPO, NFO, MC, AST, VILL, 

TOR, EBR, COR, AVI, CU, PET, AYA y ODI (Pb=0.000).  
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Los estimadores de divergencia genética en S. fruticosa con haplotipos ordenados 

(Nst) y desordenados (Gst) fueron 0.658 y 0.726 respectivamente, indicando la ausencia 

de una estructuración genética. 

Tabla 4.11. Estimadores de diversidad genética de Sarcocornia fruticosa con marcadores plastidiales. 
Riqueza alélica después de la rarefacción (Pb), número de haplotipos (Nh) y número de haplotipos 
privados (Hp) y haplotipos presentes en cada población (H). Aquellas poblaciones con Pb=– no han sido 
analizadas por tener un solo individuo. 

Poblaciones de 

S. fruticosa 

Códigos 

pobl. 
Código 

Loc. 
Pb Nh Hp H 

Leucate LEU L6 0.000 1 0 H4 

Aigues Mortes AMO L7 – 1 0 H1 

Saintes-Maries-de-la-Mer SMM L7 0.571 2 0 H1, H4 

Oristano ORI L11 0.000 1 0 H6 

Cagliari CAG L12 0.000 1 0 H6 

Orbetello ORB L19 0.000 1 0 H1 

Bibione BIB L20 0.000 1 0 H1 

Treporti TRE L20 – 1 0 H1 

Lago Venetta VEN L20 0.000 1 0 H1 

La Macta MAC L32 0.000 1 0 H1 

Arekmane ARE L33 0.333 2 0 H1, H3 

Larache LAR L36 0.000 1 0 H1 

Faro FAR L39 0.250 2 0 H1, H7 

Aljezur ALJ L40 0.500 2 1 H1, H2 

Es Trenc TRN L42 0.000 1 0 H1 

Ses Rates SRA L42 0.000 1 0 H1 

Na Pobra NPO L42 0.000 1 0 H1 

Na Foradada NFO L42 – 1 0 H1 

Marina de Cudeyo MC L44 0.000 1 0 H1 

Astillero AST L44 0.000 1 0 H1 

Ría de Villaviciosa VILL L46 0.000 1 0 H1 

Torrella de Montgrí TOR L49 0.000 1 0 H1 

Delta del Ebro EBR L50 0.000 1 0 H1 

Cordovilla COR L53 0.000 1 0 H1 

Villena AVI L54 0.000 1 0 H5 

Agua Amarga AGU L56 0.621 3 0 H1, H4, H5 

Santa Pola SAN L56 0.222 2 0 H4, H5 

San Pedro del Pinatar PIN L57 0.318 3 0 H1, H4, H5 

Níjar NIJ L58 0.536 2 0 H1, H5 

Cúllar CU L59 0.000 1 0 H1 

Playa de Sancti Petri PET L62 0.000 1 0 H1 

Puerto de Santa María PUE L62 1.000 2 0 H1, H7 

Ayamonte AYA L63 0.000 1 0 H1 

Marismas del Río Odiel ODI L63 0.000 1 0 H1 



Relaciones filogenéticas del género Sarcocornia A.J. Scott (Amaranthaceae) 

160 

 

La red de haplotipos de S. fruticosa muestra que el haplotipo más frecuente es H1 

(poblaciones AMO, SMM, ORB, BIB, TRE, VEN, MAC, ARE, LAR, FAR, ALJ, TRN, 

SRA, NPO, NFO, MC, AST, VILL, TOR, EBR, COR, AGU, PIN, NIJ, CU, PET, 

PUE, AYA y ODI), aunque existen poblaciones que no lo presentan (CAG, AVI y 

SAN). Se observa que a partir de H1, se diferencian tres grupos de haplotipos en los 

que no se observa ningún patrón geográfico (Figura 4.9). En primer lugar, aparece el 

grupo constituido por los haplotipos H7, H6 y H4, que aparecen tanto en poblaciones 

atlánticas (PUE y FAR en H7) como mediterráneas (CAG, ORI en H6; y AGU, SAN, 

PIN, SMM y LEU en H4). En el segundo grupo se observa sólo el haplotipo H5, que lo 

forman poblaciones mediterráneas (AGU, SAN, AVI, PIN y NIJ). Por último, el tercer 

grupo estaría conformado por el haplotipo H3 que se corresponde con la población 

mediterránea ARE y el H2 con la población atlántica ALJ. Además, este último grupo 

presenta más relación con el haplotipo H12, que corresponde con H. strobilaceum (grupo 

externo). 

 

Figura 4.9. Red de haplotipos de ADN plastidial en Sarcocornia fruticosa. El tamaño de cada círculo es 
proporcional a la frecuencia de cada haplotipo. El número de mutaciones que se requieren para explicar la 
transición entre los haplotipos se indica a lo largo de las líneas de la red, excepto para aquellas 
conexiones que requieren una sola mutación. Los colores hacen referencia a cada uno de los haplotipos, 
tal y como aparece en la leyenda de la figura 4.8. El haplotipo H12 hace referencia al haplotipo presente 
en la especie Halocnemum strobilaceum que actúa como grupo externo. 

En relación con la especie S. perennis, el número de haplotipos por población 

varía entre uno y dos. Las poblaciones más diversas atendiendo a la riqueza de 

haplotipos fueron MOR, ARL, ORI, CF, FAR, ALJ, VILL y COB (Tabla 4.12). El resto 
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de poblaciones con un solo haplotipo fueron CHC, SIR, BIB, APO, MON, MAC, 

ARE, AVE, ORZ, TOR, HUE, YEG, LEB y MAY (Pb=0.000). 

Tabla 4.12. Estimadores de diversidad genética de Sarcocornia perennis con marcadores plastidiales. 
Riqueza alélica después de la rarefacción (Pb), número de haplotipos (Nh) y número de haplotipos 
privados (Hp) y haplotipos presentes en cada población (H). Aquellas poblaciones con Pb=– no han sido 
analizadas por tener un solo individuo. 

Poblaciones de  

S. perennis 

Códigos 

pobl. 
Código 

Loc. 
Pb Nh Hp H 

Chichester CHC L1 0.000 1 0 H1 

Morston MOR L2 0.400 2 0 H1, H5 

Arles ARL L7 1.000 2 0 H1, H4 

Oristano ORI L11 0.509 2 0 H1, H6 

Capo Feto CF L16 0.333 2 0 H1, H3 

Siracusa SIR L17 0.000 1 0 H1 

Bibione BIB L20 – 1 0 H1 

Estuario de Aposelemis APO L25 0.000 1 0 H1 

Monastir MON L31 0.000 1 0 H1 

La Macta MAC L32 0.000 1 0 H1 

Arekmane ARE L33 0.000 1 0 H1 

Aveiro AVE L37 0.000 1 0 H1 

Faro FAR L49 1.000 2 0 H1, H7 

Aljezur ALJ L40 0.667 2 2 H8, H11 

Órzola ORZ L41 0.000 1 0 H1 

Ría de Villaviciosa VILL L46 0.333 2 1 H8, H9 

Corrubedo COB L48 0.333 2 1 H1, H10 

Torroella de Montgrí TOR L49 0.000 1 0 H1 

Laguna de Peña Hueca HUE L51 0.000 1 0 H1 

Laguna de las Yeguas YEG L52 0.000 1 0 H1 

Lebrija LEB L61 0.000 1 0 H1 

Isla Mayor MAY L61 0.000 1 0 H1 

Para S. perennis, los datos de Nst y Gst muestran la existencia de una 

estructuración genética, puesto que Nst (0.844) fue mayor que Gst (0.588), aunque este 

resultado no fue significativo.  

La red de haplotipos de S. perennis mostró que el haplotipo H1 fue el más 

frecuente (poblaciones CHC, MOR, ARL, ORI, CF, SIR, BIB, APO, MON, MAC, 

ARE, AVE, FAR, ORZ, COB, TOR, HUE, YEG, LEB, MAY), a partir del cual 

aparecen tres grupos (Figura 4.10). Dos de estos tres grupos están formados por un 

solo haplotipo, presente en una sola población en cada caso. Por una parte, el haplotipo 
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H5 que aparece en la población atlántica de MOR, y por otra parte, el haplotipo H3 que 

aparece en la población mediterránea de CF. El tercero de estos tres grupos está a su 

vez subdividido en dos subgrupos. El primero de ellos presenta tres haplotipos tanto de 

poblaciones atlánticas (FAR en H7) como mediterráneas (ORI en H6; ARL en H4) 

mientras que el segundo muestra un linaje de haplotipos únicamente atlántico (COB en 

H10; VILL en H9; VILL y ALJ en H8; ALJ en H11). Este tercer grupo, aparece ligado 

el haplotipo 12 de H. strobilaceum (grupo externo).  

 

Figura 4.10. Red de haplotipos de ADN plastidial en Sarcocornia perennis. El tamaño de cada círculo es 
proporcional a la frecuencia de cada haplotipo. El número de mutaciones que se requieren para explicar la 
transición entre los haplotipos se indica a lo largo de las líneas de la red, excepto para aquellas 
conexiones que requieren una sola mutación. Los colores de los círculos hacen referencia a cada uno de 
los haplotipos, tal y como aparece en la leyenda de la figura 4.8. El haplotipo H12 hace referencia a la 
especie Halocnemum strobilaceum. 

5. DISCUSIÓN 

5.1. Diversidad genética y filogeografía  

Los factores históricos, ecológicos y demográficos en las plantas son 

determinantes en los niveles de diversidad genética dentro de las poblaciones y en la 

estructuración espacial de la diversidad intraespecífica (HAMRICK & GODT, 1996). Un 

ejemplo de ello son los valores de diversidad genética obtenidos en muchas plantas 

endémicas, caracterizadas por presentar una diversidad genética baja (AYRES & RYAN, 
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1999; SEGARRA-MORAGUES & CATALÁN, 2002; LÓPEZ-PUJOL et al., 2003; JUAN et al., 

2004; PARK, 2004). Sin embargo, varios estudios han mostrado también valores de 

diversidad elevados en especies endémicas (RANKER, 1994; ROSSETTO et al., 1995; 

TORRES et al., 2003; LÓPEZ-PUJOL et al., 2004; XUE et al., 2004; PÉREZ-COLLADOS & 

CATALÁN, 2006). En el caso de S. fruticosa y S. perennis, a pesar de no tratarse de plantas 

endémicas, sí comparten con estas especies su presencia en hábitats siempre 

fragmentados.  

El estudio de la distribución espacial de los haplotipos plastidiales de S. fruticosa y 

S. perennis ha mostrado que ambas especies tienen en común varios haplotipos, siendo el 

haplotipo H1 el más frecuente para las dos. La presencia de haplotipos comunes en 

especies cercanas ha sido observada en otros grupos de plantas, como en Anthemis 

secundiramea Biv. (LO PRESTI & OBERPRIELER, 2011), el complejo de Senecio sect. Senecio 

L. (COMES & ABBOTT, 2001) o el género Coreopsis L. (MASON-GAMER et al., 1995). Se 

podría hablar de dos posibles hipótesis para la presencia de haplotipos compartidos en 

S. fruticosa y S. perennis: la evolución reticulada y la distribución de linajes incompleta. En 

el primer caso, la reticulación implicaría la existencia de procesos de hibridación, 

introgresión, especiación homoploide y poliploide (ABBOTT, 1992; ARNOLD, 1997; 

RIESEBERG, 1997, 1998), mientras que la distribución de linajes incompleta supone la 

persistencia y retención de polimorfismos ancestrales a través de múltiples eventos de 

especiación (AVISE, 1994, 2000). Ambas explicaciones serían plausibles para S. fruticosa y 

S. perennis, puesto que se han descrito híbridos entre ambos táxones (CASTROVIEJO & 

COELLO, 1980; CASTROVIEJO & LAGO, 1992). Se conoce la existencia de números de 

ploidía elevados en estas especies e incluso la introgresión entre diferentes táxones de 

áreas geográficas bien alejadas (ver capítulo 2, apartado 5.2.1), pero los datos obtenidos 

de AFLP sí han apoyado la clara separación entre S. fruticosa y S. perennis, sin mostrar la 

existencia de mezcla genética entre ambas (Figura 2.7). Ante esta situación, es difícil 

responder cuál de las dos hipótesis es más probable en el escenario planteado, puesto 

que no es fácil distinguir entre ambos procesos (JOLY et al., 2009). Tal y como ocurre en 

otros géneros (e.g. Hordeum L. en JAKOB & BLATTNER, 2006; Macaranga Thouars en 

BÄNFER et al., 2006; Luzula DC. en ZÁVESKÁ & VLČEK, 2010; Lespedeza Michx. en XU 

et al., 2012), los dos procesos son igualmente probables y el planteamiento de éstos 
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aparece normalmente cuando se observa la existencia de un haplotipo general 

compartido por varias especies, que suelen ser poliploides, o en el caso de haber 

incongruencias en los árboles filogenéticos. En estos casos, la presencia de una 

distribución de linajes incompleta se presenta como opción más posible cuando las 

especies son relativamente jóvenes (MADDISON, 1997; JOLY et al., 2009), puesto que no 

ha transcurrido el tiempo suficiente para que se haya producido una pérdida gradual de 

polimorfismos y una fijación de los alelos (JAKOB & BLATTNER, 2006). En el caso de S. 

fruticosa y S. perennis, el género Salicornia se separó de Sarcocornia hace 9.4-5.3 Ma 

(KADEREIT et al., 2006). Según estos mismos autores, la radiación de Sarcocornia tuvo 

lugar a finales del Mioceno, por lo que se podría considerar que no se trata de un 

género muy antiguo, y podría estar afectado por tanto, por una distribución de linajes 

incompleta. Aunque no se puede descartar la existencia de una evolución reticulada por 

todo lo dicho anteriormente. 

5.1.1. Sarcocornia fruticosa 

S. fruticosa ha mostrado una diversidad genética elevada (Ht=0.3280) frente a S. 

perennis (Ht=0.2142) y otras especies arbustivas mediterráneas (LÓPEZ-PUJOL et al., 

2003; JUAN et al., 2004; WESTEBERG & KADEREIT, 2009). Estos altos niveles de 

variabilidad genética pueden interpretarse como una medida indirecta de la capacidad 

de las plantas para adaptarse a su entorno y amortiguar los cambios estocásticos 

(ELLESTRAND & ELAM, 1993; PASCHKE et al., 2002; WISE et al., 2002). La elevada 

diversidad genética en S. fruticosa podría deberse al hecho de tener niveles altos de 

ploidía. La poliploidía puede evitar la erosión genética resultante de los procesos de 

endogamia y deriva genética (MAHY et al., 2000; PALOP-ESTEBAN et al., 2011). Este 

mecanismo permite una mayor competencia en la colonización de nuevos hábitats, 

debido a que las especies pueden mostrar una mayor habilidad de adaptación a 

situaciones ecológicamente extremas (STEBBINS, 1985; WILLIAMSON & WERTH, 1999; 

MAHY et al., 2000; HEDRÉN et al., 2001; SHEPHERD & YAN, 2003; BROCHMANN et al., 

2004). En S. fruticosa, se han descrito niveles tetra, hexa y octoploides, siendo estos dos 

últimos los más habituales (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; CASTROVIEJO, 1990; 

CASTROVIEJO & LAGO, 1992). La mayor parte de las poblaciones estudiadas presentan 

un nivel octoploide (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; PASTOR & VALDÉS, 1986; 
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CASTROVIEJO & LAGO, 1992), lo que apoyaría los valores de diversidad obtenidos en 

cada caso. De todas las poblaciones estudiadas, la población gaditana de PET es la más 

diversa frente a la marroquí ARE, de la que no hay datos sobre números 

cromosómicos, y de la que se han analizado tan sólo dos individuos, por lo que los 

resultados obtenidos deben de tratarse con cierta cautela.  

La presencia de valores de diversidad genética bajos en poblaciones de interior 

respecto a litorales, se ha observado en plantas en las que existe un flujo genético 

limitado que está asociado con las poblaciones que se desarrollan en las zonas de 

interior (e.g. Spergularia media; PRINZ et al., 2010). La población de interior de COR 

(Albacete) sería la población ibérica con un valor de diversidad genética menor. Este 

resultado podría estar relacionado con el hecho de ser la única población que crece en 

saladares de interior, en relación con el resto que son costeras. Además de esta 

separación entre poblaciones costeras y de interior, las poblaciones estudiadas estarían 

mostrando signos de fragmentación. Los análisis de NJ, PCOA y BAPS separan la 

población de COR frente al resto, que constituyen a su vez diferentes grupos 

coincidentes mayormente con cada una de las poblaciones. Además, el valor de Fst 

(0.2031) apuntaría hacia la existencia de tal fragmentación poblacional, produciéndose 

el mayor porcentaje de variabilidad a nivel intrapoblacional, tal y como muestran los 

distintos AMOVA realizados. Sin embargo, no se puede hablar de una correlación 

positiva entre distancia geográfica y genética en las poblaciones analizadas, así como 

tampoco se ha obtenido una clara estructuración filogeográfica atendiendo a datos 

plastidiales. A pesar de ello, los datos obtenidos estarían mostrando una tendencia 

preliminar a que cada población funcione de manera independiente.  

5.1.2. Sarcocornia perennis 

El comportamiento mostrado por S. perennis difiere notablemente del de S. 

fruticosa. Por una parte, presenta una diversidad genética inferior (Ht=0.2142), aunque 

sigue siendo un valor elevado en relación con los comentados previamente para otras 

especies que también crecen en hábitats fragmentados (e.g. PALACIOS et al., 1999; 

LÓPEZ-PUJOL et al., 2003; JUAN et al., 2004). En el caso de S. perennis, los niveles de 

ploidía que se conocen son diploide y triploide (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; 

CASTROVIEJO, 1990; CASTROVIEJO & LAGO, 1992). Este hecho podría explicar los 
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valores de diversidad más bajos encontrados en S. perennis, que estarían en consonancia 

con una correlación positiva entre los niveles de ploidía y los valores de diversidad 

genética (SOLTIS & SOLTIS, 1993; HARDY & VEKEMANS, 2001; LÓPEZ-PUJOL et al., 

2004). Por otra parte, el valor de Fst (0.1477) es también inferior al de S. fruticosa, 

observándose incluso poblaciones entre las que no existe diferenciación genética (CHC-

ORZ y CHC-ARE). 

Se aprecia una clara separación de las poblaciones atendiendo a la división de la 

cuenca mediterránea en dos partes: oriental y occidental. Este resultado ha sido 

obtenido en los distintos análisis realizados (NJ, PCOA, SAMOVA y BAPS) y estaría 

apoyado por los resultados de la prueba de Mantel y la comparación entre los índices 

Nst y Gst (aunque estos dos últimos análisis no han resultado significativos). Esta 

vicarianza este-oeste a lo largo de la cuenca mediterránea se ha descrito también para 

otras plantas (e.g. MARKRAF, 1934; RIKLI, 1946; LUMARET et al., 2002, 2005; HAMPE et 

al., 2003; FADY-WELTERLEN, 2005; KADEREIT et al., 2005b; BESNARD et al., 2007; 

RODRÍGUEZ-SÁNCHEZ et al., 2009) y animales (e.g. OOSTERBROEK & ARNTZEN, 1992; 

BORSA et al., 1997; GARIBALDI & CADDY, 1998; BIANCHI & MORRI, 2000; PETIT et al., 

2005), pudiendo interpretarse como una huella genética de dinámicas antiguas (pre-

Cuaternario), junto con cambios en la paleogeografía del Tetis-Mediterráneo. En 

particular, los continuos movimientos de las microplacas y la aparición esporádica de 

barreras de agua a lo largo del Neógeno podrían haber contribuido, o estar 

contribuyendo, a la migración y diferenciación dentro de la cuenca (STEININGER & 

RÖGL, 1984; ROSENBAUM et al., 2002). De este modo, la población cretense de APO se 

estaría separando del resto de poblaciones, presentando cierto porcentaje de mezcla 

todavía (tal y como se observa en BAPS). 

En el caso de analizar únicamente las poblaciones situadas en la cuenca 

mediterránea occidental, y atendiendo a los AFLP, no se ha observado una clara 

correlación entre una fragmentación genética y geográfica, tal y como se pone de 

manifiesto en los diferentes análisis realizados (PCOA, BAPS, AMOVA, prueba de 

Mantel). Por tanto, las poblaciones de S. perennis se comportarían como una 

metapoblación. La presencia de una dispersión de las semillas a larga distancia (DAVY et 

al., 2006; KADEREIT et al., 2006) y de un notable crecimiento vegetativo (DAVY et al., 
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2006) podrían explicar esta ausencia de fragmentación genética poblacional. Una 

situación similar ocurre en Calystegia soldanella (L.) Roem. & Schult., una especie perenne 

que crece en dunas costeras y playas arenosas en Europa, caracterizada por presentar 

clones con una gran longevidad (ARAFEH & KADAREIT, 2006). Por el contrario, y 

atendiendo a los datos plastidiales, se aprecia la existencia de una rama exclusivamente 

atlántica, dentro de la red de haplotipos, lo que estaría indicando la presencia de un 

patrón filogeográfico en las poblaciones atlánticas de S. perennis, mientras que en las 

mediterráneas no se observa. Esta separación entre la cuenca mediterránea y costas 

atlánticas ha sido previamente observada en otras especies como Cakile maritima, 

Crithmum maritimum L., Eryngium maritimum, Halimione portulacoides y Salsola kali, que 

mostraron diversos patrones filogeográficos, todos ellos relacionados con una elevada 

dispersión de sus semillas a través de las corrientes marinas (KADEREIT et al., 2005b). 

5.2. Estructuración genética espacial y migración de Sarcocornia en el 

Mediterráneo occidental y costa atlántica 

El estudio en paralelo de especies muy cercanas puede ofrecer una visión más 

aproximada de los diferentes procesos de variación genética, que pueden estar 

sufriendo dichas especies. En el caso de S. fruticosa y S. perennis, los resultados que se han 

obtenido muestran un comportamiento diferente de las dos especies. Las poblaciones 

de S. fruticosa mostrarían una notable diferenciación genética sin existir estructuración 

filogeográfica, que podría estar indicando un aislamiento genético de sus poblaciones. 

Mientras que en S. perennis, las poblaciones se comportarían todas ellas como una única 

metapoblación, existiendo un elevado flujo genético entre ellas, y observándose ciertos 

patrones filogeográficos. Tales resultados podrían estar indicando que las características 

biológicas (e.g. dispersión de semillas, tipo de reproducción) tendrían una mayor 

influencia en la variabilidad genética, que la propia fragmentación y aislamiento de los 

saladares. Según esto, la especie S. perennis frente a S. fruticosa, presentaría una mayor 

dispersión de sus propágulos, posibilitando una colonización más eficaz de nuevos 

nichos.  
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5.2.1. Germinación y dispersión de semillas 

S. fruticosa y S. perennis a pesar de tratarse de dos especies euhalófitas 

(STROGONOV & KABANOZ, 1967) que conviven en algunos saladares, presentan 

algunas diferencias que estarían relacionadas con su localización dentro de la zonación 

de los saladares y marismas salinas. Dicha ubicación podría afectar a la germinación, 

dispersión de sus semillas y tipo de crecimiento, presentando adaptaciones muy 

especializadas en cada caso (PICKART, 1988; NAVARRO & GUITIÁN, 2003).  

S. fruticosa aparece tanto en saladares costeros como de interior. En el caso de los 

primeros, suele encontrarse en los niveles más elevados del saladar, no estando 

expuesta a inundaciones continuadas (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; REDONDO et al., 

2004), mientras que en los segundos, tiene que hacer frente a largos períodos de 

desecación de las lagunas, sobre todo durante los períodos de sequía (ALONSO, 2009). 

S. perennis se encuentra en las zonas bajas de los saladares costeros, estando sujeta en 

muchas ocasiones a inmersiones prolongadas y a bajos potenciales redox de los 

sedimentos (FIGUEROA et al., 2003; DAVY et al., 2006), además, crece en saladares de 

interior (CASTROVIEJO & COELLO, 1980; CASTROVIEJO, 1990). Ambas especies han 

desarrollado mecanismos que les permiten crecer en tales situaciones. En el caso de S. 

fruticosa, la germinación de las semillas se puede dar en condiciones de hipersalinidad 

(REDONDO et al., 2004), una situación a la que se encuentra continuamente expuesta, ya 

que la concentración de salinidad en los suelos donde crece suele ser bastante elevada 

(ÁLVAREZ ROGEL et al., 2000). La germinación de las semillas en S. perennis, en cambio, 

se ve inhibida ante elevadas concentraciones de salinidad, germinando en tales casos 

cuando ésta disminuye (CHAPMAN, 1974; REDONDO et al., 2004). En el caso de 

saladares de interior, no se han encontrado datos a cerca de la germinación de las 

semillas de S. perennis, aunque de forma similar a S. fruticosa, tiene que hacer frente a 

elevadas concentraciones de salinidad. A pesar de esta inhibición de la germinación por 

altos niveles de salinidad, S. perennis es una especie que presenta una propagación clonal 

a través de los tallos enraizantes, que producen raíces adventicias en los nodos (DAVY et 

al., 2006). La presencia de esta reproducción vegetativa, que en S. fruticosa es menos 

frecuente, permite una rápida colonización del terreno (ADAM & BATE, 1994; 

PENNINGS & BERTNESS, 2001; DAVY et al., 2006) favoreciendo la propagación de S. 
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perennis, aunque DAVY et al. (2006) comentan que la reproducción por semillas en S. 

perennis es más efectiva. 

A parte de los mecanismos que inhiben o aceleran la germinación y de la 

existencia de una reproducción vegetativa, la dispersión de las semillas tiene una gran 

importancia en la explicación de los resultados obtenidos en estas dos especies. La 

presencia de S. perennis en la zona baja de los saladares costeros facilita la dispersión de 

sus semillas, puesto que éstas al desprenderse de las inflorescencias quedarían en el 

sustrato o caerían directamente al agua (DAVY et al., 2006), mientras que en S. fruticosa 

las semillas no llegarían de manera tan fácil al agua (FIGUEROA et al., 2003). Este mismo 

hecho se ha comprobado en otras plantas costeras como Cakile maritima, Crithmum 

maritimum, Eryngium maritimum, Halimione portulacoides, Salsola kali y Calystegia soldanella, 

que han mostrado diversos patrones filogeográficos, todos ellos relacionados con la 

elevada dispersión de sus semillas a través de las corrientes marinas (KADEREIT et al., 

2005b; ARAFEH & KADEREIT, 2006; WESTBERG & KADEREIT, 2009). En el caso de S. 

fruticosa y S. perennis, este tipo de dispersión de las semillas podría explicar el aislamiento 

de las poblaciones de S. fruticosa, frente al funcionamiento de las poblaciones de S. 

perennis como una única población. Además, la presencia de un linaje de haplotipos en S. 

perennis exclusivamente atlántico podría deberse a que el estrecho de Gibraltar podría 

estar actuando como barrera geográfica (TOUMI & LUMAREt, 1998; VARGAS et al., 1999; 

FIZ et al., 2002; LUMARET et al., 2002; CAUJAPÉ-CASTELLS & JANSEN, 2003; HAMPE et 

al., 2003; KADEREIT et al., 2005b; ESCUDERO et al., 2008). La existencia de una masa de 

agua mediterránea de salida (“Mediterranean Outflow Water”) en la zona del estrecho de 

Gibraltar, favorecería la dispersión de los linajes atlánticos puesto que esta masa de agua 

fluye por el golfo de Cádiz hacia el norte del océano Atlántico (ROGERSON et al., 2005; 

MONTOYA & ACOSTA, 2006). Sin embargo, este tipo de dispersión no serviría en el 

caso de las poblaciones que se desarrollan en saladares del interior. 

Otra posible vía de dispersión de las semillas a considerar sería a través de aves 

acuáticas, principalmente limícolas (familias Charadriidae y Scolopacidae) y anátidas (familia 

Anatidae), que hacen su recorrido migratorio entre África y Europa del Norte 

(BARBOSA, 1997; HORTAS, 1997). En este caso, la península ibérica representa un papel 

muy importante, ya que se trata de un enclave muy significativo tanto para la migración, 



Relaciones filogenéticas del género Sarcocornia A.J. Scott (Amaranthaceae) 

170 

 

como la invernada o avituallamiento de estas aves en Europa occidental (HORTAS, 

1997). Son aves de amplia distribución (BURGER, 1984), capaces de recorrer largas 

distancias (GREEN et al., 2002; SÁNCHEZ et al., 2006), ocupando principalmente hábitats 

litorales encharcados con presencia de limos. Su alimentación está basada 

fundamentalmente en distintos grupos de invertebrados, que se encuentran en grandes 

cantidades en los medios costeros, particularmente en las áreas fangosas y marismas 

(BARBOSA, 1997). Es por ello que utilizan principalmente los saladares costeros como 

áreas de descanso, para alimentarse o como sitios de invernada (VIVIAN-SMITH & 

STILES, 1994; HORTAS, 1997; SÁNCHEZ et al., 2006; GOSÁLVEZ et al., 2012), y de esta 

manera facilitan la dispersión de las semillas, bien a largas distancias, puesto que las aves 

limícolas realizan largos trayectos, o bien entre las distintas partes de los complejos 

lagunares, ya que también se mueven entre salinas y humedales separados hasta 20 km 

(SÁNCHEZ et al., 2006). El modo de transporte de las semillas podría darse de diferente 

manera, por ingestión o bien a través de su adhesión a las plumas y patas (DARWIN, 

1859; RIDLEY, 1930; SALISBURY, 1970; VAN DER PIJL, 1982; VIVIAN-SMITH & STILES, 

1994; GREEN et al., 2002; SÁNCHEZ et al., 2006). Por lo que la dispersión de las semillas 

de S. fruticosa y S. perennis a través de estas aves acuáticas parece factible, aunque de 

nuevo, es en el caso de S. perennis donde parece más probable que se favorezca su 

dispersión, ya que las aves acuden a la orilla de los saladares a alimentarse. Aunque 

también existe una avifauna acuática, que comparte especies con las aves limícolas que 

visitan los saladares costeros (GOSÁLVEZ et al., 2012), asociada a los saladares del 

interior, que permitiría la dispersión de las poblaciones de S. fruticosa y S. perennis que 

crecen en tales saladares.  

De nuevo, la dispersión a través de aves acuáticas permitiría relacionar la vía de 

vuelo del Atlántico este, mostrada por muchas aves limícolas (e.g. Himantopus himantopus 

L., 1758; Charadrius alexandrinus L., 1758 y Numenius phaeopus L., 1758, entre otros, en 

HORTAS, 1997) con el patrón atlántico encontrado en los haplotipos de S. perennis. Así 

como también, la presencia del haplotipo H5, en el caso de S. fruticosa, en poblaciones 

del sureste peninsular y Camarga francesa que coinciden con puntos geográficos que 

forman parte de la vía de vuelo del Mediterráneo occidental en algunas aves limícolas 

(HORTAS, 1997). Sin embargo, en este último caso, para el resto de poblaciones 
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estudiadas no se ha observado ningún patrón filogeográfico, al igual que sucede con las 

poblaciones mediterráneas de S. perennis, por lo que para el Mediterráneo la dispersión 

de las semillas a través de las aves no es tan efectiva, o simplemente, está 

experimentando actualmente un proceso de diferenciación, por lo que predomina el 

haplotipo ancestral y existen otros haplotipos todavía no relacionados. 

5.2.2. Importancia del estrecho de Gibraltar en la estructura genética de 

las poblaciones de Sarcocornia 

Relacionado con la dispersión de las semillas a través del agua, habría que 

comentar que el estrecho de Gibraltar muestra un papel fundamental en la 

estructuración genética de muchas plantas. Su abertura se produjo a principios del 

Plioceno (hace aproximadamente 5.3 Ma; HSÜ, 1972; KRIJSMAN et al., 1999, 2000; 

LOGET & VAN DEN DRIESSCHE, 2006; GARCÍA-CASTELLANOS et al., 2009; RYAN, 

2009), produciendo la reinundación del mar Mediterráneo (GARCÍA-CASTELLANOS et 

al., 2009) y la aparición de una barrera para el flujo genético (VALDÉS, 1991; TOUMI & 

LUMAREt, 1998; VARGAS et al., 1999; FIZ et al., 2002; LUMARET et al., 2002; WERNER et 

al., 2002; CAUJAPÉ-CASTELLS & JANSEN, 2003; HAMPE et al., 2003; KADEREIT et al., 

2005b; ESCUDERO et al., 2008). Aunque en otros casos, constituyó un puente activo 

para la migración y diferenciación de especies (QUÉZEL, 1978; CAUJAPÉ-CASTELLS & 

JANSEN, 2003). En el caso de S. fruticosa y S. perennis, la presencia del mismo haplotipo 

dominante en ambos lados del estrecho apunta a que no existe una barrera al flujo 

genético entre el Mediterráneo y el Atlántico. Sin embargo, hay que tener en cuenta que 

de los 11 haplotipos identificados para ambas especies, seis son exclusivamente 

atlánticos y tres mediterráneos. Ante esta situación se podría pensar, que tal y como se 

ha dicho anteriormente, la aparición de estas dos especies es relativamente reciente, por 

lo que en la actualidad estaría teniendo lugar un proceso activo de diferenciación. Para 

poder afirmar que el estrecho de Gibraltar constituye una barrera genética, sería 

necesario seguir la evolución de las poblaciones estudiadas, y añadir nuevas poblaciones 

a ambos lados del estrecho para observar si esta separación geográfica de los haplotipos 

se mantiene, o por el contrario, aparecen la totalidad de los haplotipos encontrados a 

ambos lados. 
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5.2.3. El sur de la península ibérica como refugio genético 

Desde un punto de vista geográfico, los lugares donde aparece un mayor 

número de haplotipos y una mayor diversidad genética, teniendo en cuenta ambas 

especies, coinciden con el sur de la península ibérica. Este hecho se ha observado en 

otros grupos de plantas (RODRÍGUEZ-SÁNCHEZ et al., 2010) y estaría relacionado con el 

papel desempeñado por la península ibérica como refugio glaciar durante el último 

máximo glaciar (LGM), a partir del cual se produjo la colonización hacia el norte 

(BENNET, 1997; HEWITT, 1999, 2004; MÉDAIL & DIADEMA, 2009). De igual forma que 

sucede con otras especies arbustivas esclerófilas (CARRIÓN et al., 2000), la mayor 

acumulación de haplotipos de S. fruticosa y S. perennis se han encontrado en territorios 

meridionales, traduciéndose esta área geográfica en una reserva de diversidad genética. 

En relación con la zona del sureste peninsular, las características propias de esta región, 

podrían sumarse al papel de la península como refugio glaciar y punto caliente de 

diversidad (MÉDAIL & QUÉZEL, 1997), y favorecer el mantenimiento de una alta 

variabilidad de haplotipos. Esta zona perteneciente a la provincia biogeográfica 

Murciano-Almeriense está representada por un clima semiárido, motivado por las 

escasas precipitaciones y las elevadas temperaturas (ALONSO, 1996; ÁLVAREZ ROGEL, 

1997; ALONSO, 2000), que favorecen la aparición de ambientes salinos de indudable 

valor ecológico (GONZÁLEZ-BERNÁLDEZ, 1990; CONESA & JIMÉNEZ-CÁRCELES, 

2007). 

5.2.4. El aislamiento genético de la isla de Cerdeña  

Hay que prestar especial atención a la presencia del haplotipo H6 en la isla de 

Cerdeña, ya que es el único lugar en el que aparece de toda la zona de estudio, y lo hace 

tanto para S. fruticosa como para S. perennis. La presencia de este haplotipo únicamente 

en Cerdeña no estaría reflejando una colonización reciente, sino más bien se trataría del 

resultado de un proceso de diferenciación, que estaría relacionado con la historia 

geológica de la cuenca mediterránea occidental (ROSENMBAUM & LISTER, 2004a,b; 

DUERMEIJER et al., 1998). De acuerdo con las reconstrucciones tectónicas (ÁLVAREZ, 

1972; ROSENBAUM et al., 2002) y las paleogeográficas actuales (MANSION et al., 2008), la 

microplaca cabilio-baleárica y la corso-sardo-calabresa, se separaron de la península 

ibérica hace 30-20 Ma. Ambas placas estuvieron sometidas a un fenómeno de rotación 
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y translación que produjo la separación del archipiélago balear de Cabilia, su 

establecimiento (hace alrededor de 21 Ma) en la posición actual, la colisión de la 

microplaca corso-sarda-calabresa con la apuliana y la separación, primero de Córcega 

(16 Ma) y luego de Cerdeña (5 Ma) hasta la posición actual (ROSENBAUM et al., 2002; 

SPERANZA et al., 2002). Toda esta sucesión de eventos geológicos podría explicar que 

las poblaciones de S. fruticosa y S. perennis, una vez que Cerdeña quedó aislada del resto 

de islas, evolucionasen de manera independiente al resto. El flujo genético de estas 

poblaciones habría quedado restringido a la isla, explicando su actual situación, que 

concuerda con los datos para otros géneros y especies que crecen en islas mediterráneas 

(e.g. Cyclamen balearicum, AFFRE et al., 1997; Medicago citrina, JUAN et al., 2004; Aquilegia L., 

GARRIDO et al., 2012). Sin embargo, no explicaría el hecho que el resto de islas de la 

cuenca mediterránea occidental estudiadas (Baleares y Sicilia) y la costa italiana 

presenten el haplotipo común. Este segundo hecho se podría explicar si se tiene en 

cuenta que la historia de las islas Baleares y Sicilia ha sido muy compleja en los últimos 

20 Ma, haciendo frente a períodos de inmersión y emersión, y a contactos continentales 

con la península ibérica y Túnez (LÁZARO et al., 2011). De este modo se habría 

favorecido el mantenimiento del haplotipo H1. 

5.3. Principales amenazas 

Desde una óptica ecológica, las zonas salinas son ecosistemas muy vulnerables 

ya que sufren continuos cambios en sus condiciones ecológicas (ALONSO, 2000). Por 

un lado, una gran mayoría de saladares costeros están sometidos a las fluctuaciones de 

las mareas. Por otro, la existencia de los saladares de interior está condicionada al 

inconstante régimen de lluvias de las regiones áridas y semiáridas, donde se localizan 

este tipo de ecosistemas. Esta dependencia de la vegetación halófila a las alteraciones 

del nivel freático o las mareas es la responsable de su extremada fragilidad. 

Si existe un factor serio que amenaza a estos ecosistemas, éste es la acción 

antrópica (HERNÁNDEZ-GIL & ROBLEDANO, 1997). Los saladares costeros, por su 

situación, son punto de mira de las grandes constructoras, favoreciendo de esta manera 

la fragmentación de tales hábitats, lo cual conduce irremediablemente a un aislamiento 

de las poblaciones, pérdida de diversidad genética, procesos de cuello de botella, etc. 

(GIL-DELGADO et al., 1989; CASTRO et al., 2001; ORTEGA et al ., 2006; PALOP-ESTEBAN 
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et al., 2011). Los saladares del interior están sometidos a otras actividades humanas, 

como la roturación de las tierras de labranza y la nitrificación del medio por pastoreo, 

con la consiguiente desaparición de las comunidades halófilas a favor de las 

halonitrófilas (CIRUJANO, 1990; ALONSO, 2000; GOSÁLVEZ et al., 2012). Los saladares 

interiores por su característica de impermeabilidad del suelo también son candidatos 

idóneos para la instalación de depuradoras, plantas de reciclaje, etc.  

Por todo ello, se debería continuar y ampliar el estudio poblacional de las 

comunidades halófilas, puesto que como se ha visto en este capítulo, dentro de un 

mismo género pueden existir especies con patrones genéticos bien diferentes. El 

mantenimiento de ecosistemas tan vulnerables y a la vez tan diversos depende también 

de la realización de este tipo de estudios, que desempeñan un papel notorio en la 

conservación biológica, como ya señalaron HEDRICK (2001) y FRANKHAM (2003). 
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CONCLUSIONES 

A partir de los resultados obtenidos en esta memoria, pueden extraerse las 

siguientes conclusiones: 

Capítulo 1 

1. Se confirma la monofilia del grupo constituido por los géneros Salicornia y 

Sarcocornia, que presenta caracteres morfológicos propios en relación con el resto de 

géneros de la subfamilia Salicornioideae.  

2. Los resultados filogenéticos indican que el género Salicornia constituye un clado 

monofilético, mientras que Sarcocornia es parafilético en relación con Salicornia. El 

estudio morfológico muestra que exclusivamente la disposición de las flores en el 

artejo fértil, apoyaría la distinción de estos dos géneros. A la vista de estos 

resultados, se acepta la separación tradicional en los géneros Salicornia y Sarcocornia, 

aunque se plantea la posibilidad de realizar futuros estudios morfológicos y 

moleculares, cuyos resultados confirmen esta opción, o por el contrario, apunten 

hacia la existencia de un solo género. 

Capítulo 2 

3. Desde un punto de vista molecular y morfológico, se puede afirmar la existencia de 

una clara separación taxonómica entre las especies americanas, y las europeo-

norteafricanas, pudiéndose confirmar que en el continente americano no están 

presentes los táxones Sarcocornia perennis y Sarcocornia fruticosa.  

4. La ausencia de estructuración filogenética en los táxones europeos y norteafricanos 

no permite diferenciar entre las especies S. fruticosa y S. perennis. Sin embargo, el 

estudio preliminar realizado con la técnica AFLP, sí confirma la existencia de dos 

táxones en Europa y Norte de África, y descarta la presencia de táxones 

infraespecíficos en el seno de S. perennis.  

5. Las incongruencias observadas en la posición de S. perennis de la localidad de Ría de 

Villaviciosa (Asturias, España) entre los árboles filogenéticos de la región nuclear 

ITS, las regiones plastidiales y el análisis conjunto de ITS y el plasto, apuntan hacia 

la existencia de un fenómeno de introgresión genética entre una especie sudafricana 
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(Sarcocornia natalensis) y una europeo-norteafricana (S. perennis), que pudo deberse a 

causas antrópicas.  

6. Desde un punto de vista filogenético, el estudio combinado de ITS y de tres 

regiones del plasto ha mostrado la existencia de un patrón ecológico en el clado de 

especies americanas de Sarcocornia. En el caso de aquellas especies que crecen en 

áreas del interior del continente y a grandes altitudes (S. andina, S. pulvinata y S. 

utahensis), su tratamiento taxonómico basado en datos morfológicos está apoyado 

desde un punto de vista filogenético. En cambio, para el caso de las especies que 

crecen mayoritariamente en la costa, los resultados filogenéticos no permiten 

diferenciar entre distintas entidades taxonómicas. Por ello se propone realizar un 

estudio molecular más completo, empleando diferentes regiones del ADN, o 

incluso, utilizando otras herramientas moleculares como los AFLP, para obtener 

nuevos resultados, que en combinación con el estudio morfológico, permitan 

resolver el tratamiento taxonómico en este grupo de plantas.  

7. La presencia de S. utahensis en todos los análisis filogenéticos como la rama más 

externa del clado constituido por las especies americanas de Sarcocornia, podría estar 

indicando que esta especie fue la primera en diversificarse en América, 

produciéndose la dispersión del género, desde la zona del Gran Lago Salado (Utah, 

Estados Unidos) hacia el resto de áreas en las que crece actualmente.  

Capítulo 3 

8. Se confirma la utilidad de ciertos caracteres morfológicos para diferenciar entre las 

especies S. fruticosa y S. perennis, destacando las características micromorfológicas 

(seminales y estomáticas) por su gran resolución taxonómica. Atendiendo a estos 

caracteres micromorfológicos, S. fruticosa se caracteriza por tener estomas hundidos 

y semillas con mamelones y tricomas cortos, y S. perennis por presentar estomas 

expuestos y semillas con tricomas largos y curvados.  

9. El estudio morfológico realizado no ha aportado caracteres que permitan 

diferenciar entre S. perennis subsp. perennis y S. perennis subsp. alpini. De esta manera, 

se corroboran los resultados obtenidos en el capítulo 2 con el uso de los AFLP, no 

aceptándose la existencia de dos subespecies en el seno de S. perennis.  
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10. El solapamiento en los caracteres de hábito, ápice de las hojas, tipo de exotesta de 

la semilla, relación entre el pericarpo, el perianto y la semilla, tipo estomático y 

cariología, entre las especies S. hispanica y S. fruticosa, muestra una ausencia de 

características morfológicas que permitan identificar un nuevo taxon en el sureste 

peninsular. Por lo tanto, la especie recientemente descrita como Sarcocornia hispanica 

debe ser tratada como un sinónimo de S. fruticosa. 

Capítulo 4 

11. Se proponen dos posibles hipótesis para la presencia de un haplotipo común en las 

poblaciones estudiadas de S. fruticosa y S. perennis: la existencia de una evolución 

reticulada o de una distribución de linajes incompleta. De las dos posibles 

opciones, la segunda se encontraría más en consonancia con un grupo de especies 

de aparición relativamente reciente, como podrían ser S. fruticosa y S. perennis.  

12. La existencia de una elevada diversidad genética en S. fruticosa podría deberse al 

hecho de ser una planta con altos niveles de ploidía. Además, el valor obtenido de 

Fst y los resultados de los análisis de BAPS, NJ y PCOA apuntan hacia la existencia 

de una fragmentación en sus poblaciones.  

13. La presencia de una estructuración genética en las poblaciones de S. perennis estaría 

reflejando la división de la cuenca mediterránea en dos áreas: cuenca mediterránea 

occidental y oriental. Sin embargo, dentro de la primera de ellas, las poblaciones de 

S. perennis se estarían comportando como una metapoblación, existiendo un flujo 

genético activo entre sus poblaciones.  

14. Las tendencias observadas en las poblaciones de S. fruticosa de un posible 

aislamiento genético, y en S. perennis, de un funcionamiento como una 

metapoblación, podrían explicarse si se tienen en cuenta las distintas formas de 

dispersión de las semillas a larga distancia, a través de las corrientes marinas o de 

aves acuáticas. En el caso concreto de S. perennis, estas dos vías de dispersión 

podrían explicar la existencia de un linaje de haplotipos atlánticos.  

15. La acumulación de una mayor diversidad de haplotipos al sur de la península 

ibérica podría estar confirmando el papel de esta región como refugio genético para 

estas especies.  
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16. La presencia de un haplotipo exclusivo en Cerdeña podría ser el resultado de la 

historia geológica y paleogeográfica de la cuenca mediterránea. Este hecho ha 

favorecido la aparición de un haplotipo aislado en esta isla frente al resto de islas de 

la cuenca mediterránea occidental, que hicieron frente a períodos de inmersión y 

emersión, y a contactos con el continente europeo y africano durante los últimos 

20 Ma.  

17. Se confirma la importancia del estudio poblacional de las comunidades halófilas, 

puesto que forman parte de ecosistemas muy vulnerables, tanto por las condiciones 

ecológicas cambiantes, como por la acción antrópica del ser humano.  
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Apéndice 2. Matriz de datos morfológicos de la tabla 1.1. Los números de la fila superior corresponden a 
los caracteres estudiados. El símbolo “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

Sarcocornia ambigua 1 0 0 0 1 2 0 0 0 1 1,2 1 

Sarcocornia andina 1 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0,1 0 

Sarcocornia magellanica 1 2 0 0 1 0 0 0 0 1 0,1 0 

Sarcocornia neei 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1,2 0,1 

Sarcocornia neei 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1,2 0,1 

Sarcocornia neei 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1,2 0,1 

Sarcocornia pacifica 1 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 1,2 1 

Sarcocornia pacifica 1 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 1,2 1 

Sarcocornia pulvinata 1 3 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 

Sarcocornia utahensis 1 0 1 0 0 ? 0 1 0 0 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 1 0 1 0 1 0,2 0 1 0 0 0,1,2 0,1 

Sarcocornia fruticosa 1 0 1 0 1 0,2 0 1 0 0 0,1,2 0,1 

Sarcocornia fruticosa 1 0 1 0 1 0,2 0 1 0 0 0,1,2 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 1 0 0 0 0 0,1,2 0 0 0 0,1 0,1,2 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 1 2 0 0 0 0,1,2 0 0 0 0,1 0,1,2 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 1 2 0 0 0 0,1,2 0 0 0 0,1 0,1,2 0,1 

Sarcocornia natalensis 1 2 0,1 0 1 2 1 1 0 0 1,2 0,1 

Sarcocornia natalensis 1 2 0,1 0 1 2 1 1 0 0 1,2 0,1 

Sarcocornia pillansii 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0,1,2 0,1 

Sarcocornia pillansii  1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0,1,2 0,1 

Sarcocornia xerophila 1 0 1 0 ? 0 0 0 0 ? 0,1 0 

Salicornia borysthenica 0 0 1 0 ? ? ? ? 0 0 1,2 ? 

Salicornia europaea 0 0 1 0 0 2 ? ? 0 0 1 0 

Salicornia meyeriana 0 0 1 0 0 0,2 0 0 0 0 1 ? 

Salicornia pachystachya 0 0 1 0 0 2 0 ? 0 0 1,2 ? 

Salicornia patula 0 0 1 0 0 1 ? ? 0 0 1 0 

Salicornia perennans 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 1 1 

Salicornia pojarkoviae 0 0 1 0 ? ? ? ? 0 ? 1,2 ? 

Salicornia procumbens 0 0 1 0 ? ? ? ? 0 ? 2 0,1 

Salicornia ramosissima 0 0 1 0 0 2 ? 0 0 0 1,2 0,1 

Arthrocnemum macrostachyum 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1,2 1 

Microcnemum coralloides 0 0 1 0 0 0 ? ? 0 0 2 0 

Tecticornia australasica 0 0 1 0 0 ? 1 ? 1 0 2 ? 

Tecticornia indica 1 0 1 0 0 1 1 ? 0 0 2 0 
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Apéndice 2 (Continuación). Matriz de datos morfológicos de la tabla 1.1. Los números de la fila superior 
corresponden a los caracteres estudiados. El “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 

Sarcocornia ambigua 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 2 

Sarcocornia andina 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 2 

Sarcocornia magellanica 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sarcocornia neei 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 3 

Sarcocornia neei 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 3 

Sarcocornia neei 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 3 

Sarcocornia pacifica 0,1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 3 

Sarcocornia pacifica 0,1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 3 

Sarcocornia pulvinata 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 0 

Sarcocornia utahensis 0 0 1 0 0 0 0 0 1 ? 1 2 

Sarcocornia fruticosa 0 0 1 0,1 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sarcocornia fruticosa 0 0 1 0,1 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sarcocornia fruticosa 0 0 1 0,1 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sar. perennis subsp. alpini 0,1 0,1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0,1 0,1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0,1 0,1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 2 

Sarcocornia natalensis ? ? 1 0 0 0 0 0 1 0,1 ? 2 

Sarcocornia natalensis ? ? 1 0 0 0 0 0 1 0,1 ? 2 

Sarcocornia pillansii 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0,1 ? 3 

Sarcocornia pillansii  0 0 1 0 0 0 0 0 1 0,1 ? 3 

Sarcocornia xerophila ? ? 1 0 0 0 0 0 1 1 ? 2 

Salicornia borysthenica ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 0 2 

Salicornia europaea 0 0,1 1 0 1 1 0 0 1 0,1 1 1 

Salicornia meyeriana ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 1 2 

Salicornia pachystachya ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 1 2 

Salicornia patula 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0,1 ? 2 

Salicornia perennans ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 ? 2 

Salicornia pojarkoviae ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 ? 2 

Salicornia procumbens ? ? 1 0 1 1 0 0 1 0,1 ? 2 

Salicornia ramosissima 0,1 0 1 0 1 1 0 0 1 0,1 0 2 

Arthrocnemum macrostachyum 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 2 

Microcnemum coralloides 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Tecticornia australasica 0,1 0 1 1 1 0 ? 1 0 0 ? 2 

Tecticornia indica ? ? 1 0,1 0 0 ? 1 1 0 ? 4 
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Apéndice 2 (Continuación). Matriz de datos morfológicos de la tabla 1.1. Los números de la fila superior 
corresponden a los caracteres estudiados. El “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 

Sarcocornia ambigua 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

Sarcocornia andina ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia magellanica ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

Sarcocornia neei 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia neei 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia neei 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia pacifica ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 0,1 0 

Sarcocornia pacifica ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 0,1 0 

Sarcocornia pulvinata ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia utahensis ? ? 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia fruticosa 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sarcocornia fruticosa 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sarcocornia fruticosa 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sar. perennis subsp. alpini 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sar. perennis subsp. perennis 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sar. perennis subsp. perennis 1 - 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sarcocornia natalensis 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sarcocornia natalensis 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0,1 0 0 

Sarcocornia pillansii 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

Sarcocornia pillansii  0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

Sarcocornia xerophila 0 0 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia borysthenica 0 1 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia europaea 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 ? 0 

Salicornia meyeriana 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1,2 ? 0 

Salicornia pachystachya 0 1 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia patula 0 1 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia perennans 0 1 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia pojarkoviae 0 1 0 1 0 0 0 0 0 ? ? 0 

Salicornia procumbens 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 2 

Salicornia ramosissima 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0,1 0 

Arthrocnemum macrostachyum 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0,1 0 1 

Microcnemum coralloides 0 ? 1 0 0 0 0 1 0 0,1 0 0 

Tecticornia australasica 0 ? 1 0 0 0 1 1 1 1 ? 2 

Tecticornia indica 0 ? 1 0 1 1 0 0 0 0,1 0 0 
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Apéndice 2 (Continuación). Matriz de datos morfológicos de la tabla 1.1. Los números de la fila superior 
corresponden a los caracteres estudiados. El “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 

Sarcocornia ambigua 1 2 0 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia andina 0,1 2 0 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia magellanica 0,1 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia neei 1 2 1 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia neei 1 2 1 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia neei 1 2 1 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia pacifica 1 2 1 1 ? ? ? ? 0 0 0 1 

Sarcocornia pacifica 1 2 1 1 ? ? ? ? 0 0 0 1 

Sarcocornia pulvinata 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia utahensis 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia fruticosa 0,1 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 1,2,3 

Sarcocornia fruticosa 0,1 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 1,2,3 

Sarcocornia fruticosa 0,1 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 1,2,3 

Sar. perennis subsp. alpini 1 2 0 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 0,4 

Sar. perennis subsp. perennis 1 2 0 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 0,4 

Sar. perennis subsp. perennis 1 2 0 0,1 ? ? ? ? 0 0 0 0,4 

Sarcocornia natalensis 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia natalensis 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia pillansii 0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia pillansii  0 2 1 0 ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Sarcocornia xerophila 0 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Salicornia borysthenica 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Salicornia europaea 1 2 ? ? 0 0 1 0 0 0 0 0,1 

Salicornia meyeriana 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Salicornia pachystachya 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Salicornia patula 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 

Salicornia perennans 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 

Salicornia pojarkoviae 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 

Salicornia procumbens 1 2 ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Salicornia ramosissima 1 2 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0,1 

Arthrocnemum macrostachyum - 1 - - 0 0 0 1 0 0 1 0 

Microcnemum coralloides - 1 - - ? ? ? ? 0 0 0 0 

Tecticornia australasica - 0 - - ? ? ? ? 0 0 0 ? 

Tecticornia indica - - - - ? ? ? ? 0 1 0 0,1,2,4 
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Apéndice 4. Matriz de datos morfológicos de la tabla 3.5. Los números de la fila superior corresponden a 
los caracteres estudiados. El símbolo “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 1 2 3 4 5 6 7 8 

Sarcocornia ambigua 0 0 1 2 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia andina 1 0 1 1 0 0,1 ? 1 

Sarcocornia magellanica 2 0 1 0 1 0,1 ? 1 

Sarcocornia neei 0 1 1 0 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia neei 0 1 1 0 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia neei 0 1 1 0 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia neei 0 1 1 0 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia neei 0 1 1 0 1 1,2 ? 1 

Sarcocornia pacifica 0 0 0 ? 0 1,2 ? 1 

Sarcocornia pacifica 0 0 0 ? 0 1,2 ? 1 

Sarcocornia pulvinata 3 1 0 1 0 0 ? 1 

Sarcocornia utahensis 0 1 0 ? 0 1 ? 1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 1 1 0,2 0 0,1,2 1 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sar. perennis subsp. perennis 2 0 0 0,1,2 1 0,1,2 0 0,1 

Sarcocornia natalensis 2 0,1 1 2 0 1,2 ? 0,1 

Sarcocornia natalensis 2 0,1 1 2 0 1,2 ? 0,1 

Sarcocornia pillansii 0 1 1 1 1 0,1,2 ? 1 

Sarcocornia pillansii 0 1 1 1 1 0,1,2 ? 1 

Sarcocornia xerophila 0 1 ? 0 1 0,1 ? ? 

Arthrocnemum macrostachyum 0 1 1 0 0 1,2 0 0,1 

Arthrocnemum macrostachyum 0 1 1 0 0 1,2 0 0,1 

Arthrocnemum subterminale 0 0 ? ? 1 1 1 0 

Halocnemum strobilaceum 0 1 1 0 0 1,2 ? 0 

Halocnemum strobilaceum 0 1 1 0 0 1,2 ? 0 
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Apéndice 4 (Continuación). Matriz de datos morfológicos de la tabla 3.5. Los números de la fila superior 
corresponden a los caracteres estudiados. El “?” indica datos desconocidos y “-“ ausencia de datos. 

Taxon Datos 

 9 10 11 12 13 14 15 16 

Sarcocornia ambigua 0 0 3 0 0,1 0 0 2 

Sarcocornia andina 1 0 1,2 0,1 0,1 0 0 0,1 

Sarcocornia magellanica 0 0 1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia neei 1 0 3 0,1 0,1 1 0,1 2 

Sarcocornia neei 1 0 3 0,1 0,1 1 0,1 2 

Sarcocornia neei 1 0 3 0,1 0,1 1 0,1 2 

Sarcocornia neei 1 0 3 0,1 0,1 1 0,1 2 

Sarcocornia neei 1 0 3 0,1 0,1 1 0,1 2 

Sarcocornia pacifica 0,1 0 3 1 0,1 1 0 2 

Sarcocornia pacifica 0,1 0 3 1 0,1 1 0 2 

Sarcocornia pulvinata 1 0 0 0 ? 1 ? 0 

Sarcocornia utahensis 1 0 0 0 1 1 0 0 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sarcocornia fruticosa 0 0 0,1,2 0 1 1 0 0,1 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. alpini 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sar. perennis subsp. perennis 0 0 3 0,1 0 0 0,1 2 

Sarcocornia natalensis 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia natalensis 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia pillansii 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia pillansii 0 0 0 0 0 1 1 0 

Sarcocornia xerophila ? 0 0 ? ? ? ? 0 

Arthrocnemum macrostachyum 0 1 - - - - - 3 

Arthrocnemum macrostachyum 0 1 - - - - - 3 

Arthrocnemum subterminale 0 1 - - - - - 3 

Halocnemum strobilaceum 0 1 - - - - - 3 

Halocnemum strobilaceum 0 1 - - - - - 3 
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