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RESUMEN: Se estudia desde el punto de vista morfológico y sobre todo citológico un conjunto de siete 
individuos supuestamente hibridógenos, confirmando los resultados de los análisis citogenéticos, las ex-
pectativas sobre su origen, salvo los propios de Asplenium × sarniense, sobre el que se ratifican datos 
controvertidos. De los siete destaca un individuo adscrito a A. × corbariense sobre el que se neotipifica la 
nothosubespecie tipo; de otros dos, A. × reichsteinii y A. × sollerense se amplían sus áreas de distribución, 
relacionadas éstas, con el redescubrimiento de A. majoricum en la sierra nororiental alicantina del Cabeçó 
d´Or; también de A. × ticinense y A. × alternifolium este último estudiado citológicamente por primera 
vez en la Península Ibérica. Por último, se aportan nuevos conocimientos sobre A. × bavaricum nothosu-
bsp. bavaricum, descubierto en el norte de la provincia de Burgos, que permiten añadir datos citológicos 
un tanto llamativos respecto a los existentes. Además, se estudian dos individuos con anomalías en la 
meiosis y contenido esporangial abortado en diverso grado; uno con una morfología próxima a A. onopte-
ris, que, con una elevada proporción de esporas abortadas, podría dar alguna luz a los datos enigmáticos 
del apareamiento de cromosomas en A. × sarniense; y el segundo, que con solo un pequeño porcentaje de 
esporas abortadas es determinable sin duda como A. fontanum. Por último, se estudia un individuo próximo 
en morfología a A. × gastonii-gautieri del que se distancia claramente por los datos citológicos que hemos 
obtenido. Palabras clave: Pteridophyta; Asplenium; Aspleniaceae; citología; híbridos; citogenética; Es-
paña. 

ABSTRACT: Contributions to the knowledge of hybridogenic species of the genus Asplenium in Spain. 
From the morphological and especially cytological point of view, a group of seven supposedly hybridogenic 
individuals is studied, confirming the results of the cytogenetic analysis, and the expectations about their 
origin, except those of Asplenium × sarniense, on which controversial data are reaffirmed. Of the seven, one 
individual stands out ascribed to A. × corbariense on which the type nothosubspecies is neotyped; the distri-
bution areas of another two, A. × reichsteinii and A. × sollerense, are expanded, related to the rediscovery 
of A. majoricum in the northeastern mountains of Alicante, Cabeçó d´Or; also of A. × ticinense and A. × 
alternifolium, the latter studied cytologically for the first time in the Iberian Peninsula. Finally, new 
knowledge is provided about A. × bavaricum nothosubsp. bavaricum, which, discovered in the north of the 
province of Burgos, allows to add somewhat striking new cytological data when compared to the existing 
ones. In addition, we studied two individuals with abnormal meiosis and sporangial content aborted to varying 
degrees; one with a morphology close to A. onopteris, which, with a high proportion of aborted spores, could 
shed some light on the enigmatic data on chromosome pairing in A. × sarniense; and the second, with only a 
small percentage of aborted spores, undoubtedly determinable as A. fontanum. Finally, we studied an indi-
vidual close in morphology to A. × gastonii-gautieri, from which it is clearly distanced by the cytological 
data that we have obtained. Keywords: Pteridophyta; Asplenium; Aspleniaceae; citology; hybrids; citogene-
tic; Spain.  

 
 

INTRODUCCIÓN 

Tanto la hibridación como la poliploidización son es-
pecialmente comunes en los helechos, con aproximada-
mente un 31% de eventos de especiación relacionados con 
la poliploidía (WOOD & al., 2009). El reconocimiento de 
los mestos se apoya en la observación fácil de un conte-
nido esporangial abortado (entre otros REICHSTEIN, 1981), 
y en una expresión intermedia de las características macro 
y micromorfológicas, de sus supuestos progenitores. Ade-
más, este grupo de vegetales ofrece la posibilidad de obte-
ner por síntesis artificial, individuos hibridógenos donde 
los parentales son perfectamente conocidos (entre otros LO-
VIS, 1970; SLEEP, 1966 y 1983). 

Además de las técnicas moleculares y la obtención de 
híbridos artificialmente, los estudios citológicos siguen te-
niendo una gran importancia a la hora de estudiar la filo-
genia del género Asplenium L., que es bien conocido por 
su evolución reticulada resultante de la hibridación y poli-
ploidización (WAGNER, 1953; LOVIS, 1973, 1977). 

La investigación por parte de diversos autores (entre 
otros MANTON, 1950; LOVIS, 1977; REICHSTEIN 1981; 
SLEEP 1983; DOSTAL & REICHSTEIN, 1984, HERRERO & 
al., 2001, VAN DEN HEEDE & al., 2003; SHIVAS 1969), de 
la dinámica evolutiva de este género muy propenso a la 
hibridación, ha permitido establecer las relaciones genó-
micas del conjunto de especies en el representadas (alre-
dedor de 700 especies, PPG1 2016).  
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Por otro lado, el establecimiento del origen de los indivi-
duos mediante el uso de características, sobre todo macro-
morfológicas, no siempre es fácil de establecer, como en el 
mesto Asplenium × helii Lusina nothosubsp. alberti-nieschal-
kii Bennert & al., permitiendo el estudio citológico obtener 
pruebas sobre el origen del mismo (BENNERT & al., 1989). 

El curso normal y armonioso de la meiosis en las células 
madre de esporas (CME), incluida la formación de bivalen-
tes de forma regular y la citocinesis normal, garantizan la 
alta viabilidad de las esporas. Cromosomas ortólogos y ho 
moeólogos es frecuente que estén implicados, por su falta 
de apareamiento, en anormalidades meióticas que con fre-
cuencia están relacionados con productos meióticos dese-
quilibrados y por lo tanto con escasa viabilidad. El análisis 
de las asociaciones de cromosomas puede proporcionar un 
conocimiento preciso de la homología cromosómica y la si-
napsis durante la meiosis (entre otros LOVIS, 1977).  

Sin embargo, la falta de emparejamiento de cromoso-
mas puede tener otras causas, como la incapacidad de ge-
nerar o retener quiasmas durante la profase I, o las muta-
ciones en genes que controlan la formación del complejo 
sinaptonémico (GUPTA & al., 1982). Estos hechos están co-
rrelacionados con la constitución de individuos mutantes 
asinápticos y desinápticos.  

Las anormalidades en la meiosis también están corre-
lacionadas con factores ambientales, o con reordenamien-
tos estructurales de cromosomas.  

Estos hechos suelen estar correlacionados con anomalías 
meióticas y en estos casos el hallazgo de esporas abortadas, 
en diverso porcentaje, no es la consecuencia de un origen hí-
bridógeno del individuo estudiado. 

Por otro lado, se tienen pocos datos sobre la ocurrencia 
y frecuencia de mutantes de los loci responsables, tanto de 
suprimir el apareamiento homoeólogo, como de aquellos 
genes implicados en la formación de multivalentes en es-
pecies autopoliploides.  

En otro orden de ideas se han propuesto dos mecanis-
mos generales para el origen de poliploides, uno a través 
de la duplicación somática y otro a través de la producción 
de gametos no reducidos como recogen RAMSEY & 
SCHEMSKE (1998). Y es que los híbridos interespecíficos 
presentan en algún grado producción de gametos no redu-
cidos (de media 27.5 % en vegetales superiores según 
RAMSEY & SCHEMSKE, l.c.).  

Por otro lado, en algunas meiosis anómalas se produ-
cen acontecimientos que pueden determinar, en algún 
grado, gametos viables como recogen BRETAGNOLLE & 
al. (1995) en su trabajo de síntesis. En este sentido, hay en 
la actualidad mecanismos que comienzan a ser mejor co-
nocidos, como la citomixis (MURSALIMOV & al., 2018). 

En definitiva, el estudio citogenético favorece el cono-
cimiento de las bases causales de la evolución por poli-
ploidizacion. 

Así, abordamos en el presente trabajo, el análisis y es-
tudio de ciertos individuos con características intermedias 
que sugieren un posible origen hibridógeno. 

 
1.- Un individuo intermedio entre Asplenium fontanum 

(L.) Bernh. subsp. fontanum y A. trichomanes L. subsp. 
quadrivalens D.E. Meyer emend. Lovis con los que convivía. 
El híbrido en cuestión descrito por ROUY (1913) como A. 
× corbariense Rouy, no se ha vuelto a encontrar. SÁEZ & 

al., (1997) estudian y describen A. × corbariense nothosu-
bsp. andorranum L. Sáez, Cubas & Rossello. Estos autores 
deducen que este individuo procede del cruce de A. fonta-
num y A. trichomanes subsp. trichomanes, una de las es-
tirpes diploides del complejo. 

 
2.- (A) Una de las especies anteriormente mencionadas, 

A. fontanum, está implicado en el origen de A. × reichs-
teinii Bennert, Rasbach & K. Rasbach. Este híbrido ha vuelto 
a ser presumiblemente encontrado, esta vez en Alicante, 
Serra Cabeçó d´Or (Aguas de Busot), conviviendo con el 
otro supuesto parental con el que está relacionado A. ma-
joricum Litard. Esta última especie había sido citada de las 
sierras nororientales de la provincia mencionada, (RI-
GUAL, 1984) y desde entonces no se había vuelto a locali-
zar (AGUILELLA & al., 2010). El híbrido que tratamos, ade-
más de la localidad mallorquina que permitió su descrip-
ción (BENNERT & al., 1987), se ha encontrado en Valencia 
y Tarragona (respectivamente PÉREZ CARRO & al., 1996 y 
CURTO & al., 2012). 

Aprovechando los comentarios que son indicados por 
CURTO & al. (2012:42) sobre la posible viabilidad de algu-
nas esporas bien formadas, producidas por A. × reichs-
teinii localizado en Tarragona, nos propusimos analizar ci-
tológicamente tres individuos con una morfología pró-
xima a la propia de A. fontanum, que convivían con el in-
dividuo hibridógeno alicantino, uno de ellos con conte-
nido esporangial parcialmente abortado. 

(B) También procede reflejar en este apartado el estu-
dio y análisis que se hace de un individuo pirenaico que, 
con una morfología intermedia entre las propias de A. fon-
tanum y A. viride Huds., posee, no obstante, un contenido 
esporangial con esporas aparentemente fértiles y bien for-
madas.  

Para un presumible cruzamiento como el que señala-
mos, se ha descrito A. × gastonii-gautieri Litard., locali-
zado también en los pirineos orientales (cf. CADEVALL, 
1937:342).  

  
3.- De la misma sierra alicantina (Cabeçó d´Or), se 

aborda también el estudio de un individuo asimilable a 
A. × sollerense Lovis, Sleep & Reichst. Esta nothoespecie 
procede del cruce entre A. petrarchae (Guèrin) DC: subsp. 
petrarchae y A. majoricum (LOVIS & al., 1969) y ha sido 
señalada por el momento de Mallorca y Valencia (LOVIS 
& al., l.c.; PÉREZ CARRO & al., 1996). 

 
4.- En otro orden de ideas, analizamos los resultados 

citológicos obtenidos en cinco individuos, de diversas lo-
calidades del Cantábrico, que morfológicamente implican 
en su origen, como posibles parentales, a A. obovatum Viv. 
subsp. lancelatum (Fiori) P. Silva y a A. adiantum-nigrum 
L. subsp. adiantum-nigrum Para esta combinación se ha 
señalado el nombre de A. × sarniense Sleep. Ha sido indi-
cado de las islas Anglonormandas (SLEEP, 1971 y CUBAS 
& SLEEP, 1994), así como del macizo armoricano francés 
(BENNERT & al., 1991); existe también una cita sin estudio 
citológico de Azores (BENNERT & al., 1992). En la Penín-
sula Ibérica es citado de Anguiano (La Rioja) (ALEJAN-
DRE & al., 1999). Las aportaciones al estudio de este taxón 
por CUBAS & SLEEP, (l.c). son consideradas a la hora de 
hacer una interpretación de los datos que hemos obtenido. 
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5.- Los hechos mencionados anteriormente podrían, a 
nuestro entender, estar correlacionados con el análisis de 
los datos citogenéticos que se puedan desprender del estu-
dio de un individuo, próximo en morfología a A. onopteris 
L. Este individuo muestra una elevada proporción de es-
poras abortadas. Además, se pretende estudiar citológica-
mente algunos de los individuos que crecen en su entorno 
próximo. 

 
6.- Por las posibles implicaciones relacionadas con lo 

señalado en el punto cuarto, se estudian 2 individuos cán-
tabros orientales de A. × ticinense D.E. Mey. Se trata de 
empezar a recopilar información sobre el comportamiento 
citológico de una nothoespecie en la que podrían existir, 
según de qué individuos se trate, homología parcial entre 
los tres genomas que lo determinan. Este mesto tiene su 
origen en el cruce entre A. onopteris y A. adiantum-ni-
grum. Se ha señalado con análisis citológico, del Sistema 
Central (CUBAS & al., 1990), también de Asturias y Canta-
bria occidental PÉREZ CARRO & al. (1996). 

 
7.- En la Península Ibérica, híbridos constituidos entre 

A. viride y alguna de las especies del complejo Asplenium 
trichomanes sensu lato, se han mencionado de Sierra Ne-
vada (RIVAS & al., 1982). Según estos autores se trataría de 
A.× bavaricum D.E. Mey. nothosubsp. protoadulterinum 
(Lovis & Reichst.) Muñoz Garm, del híbrido constituido entre 
A. trichomanes subsp. trichomanes y A. viride. Con estos 
precedentes, se estudia un individuo burgalés con una 
morfología propia de A. × bavaricum nothosubsp. bava-
ricum. Este nothotaxon triploide se ha deducido que pro-
cede del cruce de la estirpe tetraploide A. quadrivalens y 
de A. viride y ha sido descrito de los Alpes bávaros (ME-
YER, 1958) y citado de Alemania (frontera bávara-tiro-
lesa), Austria y norte de Italia (REISCHTEIN, 1984).  

 
8.- Las abundantes citas de A. × alternifolium Wulfen 

subsp. alternifolium en territorio ibérico se basan, que se-
pamos, únicamente en la observación de material esporan-
gial abortado y en su inequívoca morfología (AIZPURU & 
al., 1985, entre otros). Nos proponemos el estudio citológico 
de un individuo de La Rioja, de donde es citado por (ALE-
JANDRE & al, 1997:48). 

 
MATERIAL Y MÉTODOS 

El material utilizado para la realización del estudio, 
tanto morfológico como citológico, se recoge en el Apén-
dice 1 y se encuentra depositado en el herbario personal 
de los autores, salvo indicación expresa. 

Para la toma de medidas y el análisis citológico se usó 
un microscopio Leica DM 750 con cámara Leica ICC50 
W asociada al software para iPad, Leica AirLab App. 

Por lo que se refiere al estudio de la longitud de las 
células guarda de las estomas, seguimos, básicamente las 
pautas señaladas por BENNERT & al. (1989:313). Para ello, 
procedimos a decolorar las pinnas medias de material 
prensado, en solución de hipoclorito sódico durante 24 ho-
ras, para, posteriormente, proceder a su deshidratación, en 
soluciones alcohólicas (30-96%). Finalmente, el material 
fue incluido en DPX, con el fin de proceder a su estudio. 
El tamaño se midió con un aumento de 400 x. 

En el caso de la longitud del exosporio, se procedió a 
la inclusión del contenido de esporangios maduros en 
DPX sin tratamiento alguno. La toma de medidas se 
realizó con un aumento de 1000 x, excluyendo perisporio. 
El estudio de los individuos hibridógenos, se basó, en un 
primer análisis, en la observación de un contenido espo-
rangial con un elevado número de esporas abortadas. 

Para el análisis citológico, el material fue fijado en Far-
mer (alcohol absoluto: ácido acético glacial, 3:1) durante 48 
horas, entre -5 y10°C, y posteriormente, siguiendo las pau-
tas indicadas por, entre otros autores (MANTON: 1950), fue 
teñido con carmín acético al 2%. Previamente a su observa-
ción, se procedió� al aplastamiento de los esporangios inma-
duros teñidos, en ácido acético (solución al 45%). 
 

RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

1. Asplenium × corbariense nothosubsp. corbariense 
 

Caracterización morfológica 
Tal y como se aprecia en la figura 1 (A y B) la partici-

pación del supuesto parental A. fontanum susbp. fontanum 
se basa en: 1.-la división de las pinnas (profundamente lo-
buladas, las basales) que muestran dientes anchos, pero 
agudos, no apiculados –romos en las pinnas apicales–; 2.- 
el ápice verde de la fronde por su cara adaxial (�� =9,5 mm), 
en una relación ápice verde adaxial/fronde de (�� =0,055). 
La escasa división en las pinnas apicales, y el raquis ma-
rrón rojizo, hasta cerca de la zona apical de la fronde, po-
nen de manifiesto la participación de A. trichomanes como 
segundo supuesto parental. La longitud células guarda de 
las estomas es de (�� =48,06 mm �  =3,03). 

 

Citología 
Tal y como figura en el apéndice 1 (espécimen 1), 

donde quedan recogidos los análisis de células más con-
cretos y/o completos, los resultados del estudio muestran 
que nos encontramos ante un individuo triploide 
(2n=108), con número relativamente aproximado de biva-
lentes que de univalentes (��  =32II + 44I). Las anormali-
dades observadas en las fases posteriores a la Metafase I, 
con reconocimiento incluso de políadas, son concordantes 
con un contenido esporangial muy anormal y/o abortado. 
En la figura 2 (A y B y sus diagramas interpretativos A'- 
B') se muestra dos CME analizadas.  

 

Discusión 
Los resultados del análisis citológico descartan a las siguien-
tes parejas concordantes con una morfología general seme-
jante: 1.- A. majoricum × A. trichomanes subsp. inexpectans 
Lovis, también triploide, pues además de que no se han en-
contrado en las proximidades, el mesto en cuestión debería 
mostrar un elevado número de univalentes, como corres-
ponde al cruce entre un alotetraploide y un diploide no rela-
cionado; 2.- A. × orellii Lovis & Reichst (A. majoricum × A. 
trichomanes subsp. quadrivalens) pues se trata de un híbrido 
tetraploide. 3.- A. fontanum × A. trichomanes subsp. inexpec-
tans, pues se trataría de un mesto diploide.  

Un capítulo diferente es distinguir las dos nothoespecies 
del taxón que nos ocupa desde el punto de vista morfológico, 
dado que citogenéticamente se muestran muy diferentes (A. 
× corbariense triploide con aproximadamente igual número 
de bivalentes que de univalentes (ver apartado de resultados 
anterior), frente a A × corbariense nothosubsp. andorranum 
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diploide y con prácticamente solo univalentes (SÁEZ & al., 
1997: 271-273). Las diferencias morfológicas se centran fun-
damentalmente en la extensión del raquis verde en el ápice de 
la fronde, como sigue: la relación ápice verde/fronde en A. × 
andorranum es de 1/3 a 1/2, frente a una relación de 1/18 en 
A. × corbariense. Con relación a la longitud de las células 
guarda de los estomas, también hay diferencias: 30-40 mm 
(SÁEZ & al, 1997:275) del taxón diploide frente a 42- 48,06-
54,12 (mm) (��  ± 2� ) del que nos ocupa, triploide. 

Por otro lado, en la localidad de Llavorsi (espécimen 2), 
se ha localizado un individuo próximo en morfología al 
taxón aquí tratado. No ha podido ser analizado citogenéti-
camente, aunque por la extensión del ápice adaxial verde 
en el raquis (ver figura 3) bien podría tratarse de la notho-
subespecie tipo. 

 

Fig. 1. Fotografías de algunas frondes de los táxones tratados (barra de escala 3 cm). Significación numeración de los especímenes 
en apéndice 1. A: A. × corbariense nothosubsp. corbariense neotypus, individuo/espécimen 1. B: A. × corbariense nothosubsp. cor-
bariense isoneotypus, individuo/espécimen 1. C: A. × reischteinii, espécimen 3. D: A. × sollerense, espécimen 9. E: A. × sollerense, 

espécimen 8. F: A. × sarniense, espécimen 10. G: A. × sarniense, espécimen 11.  



F.J. PÉREZ CARRO & M.P. FERNÁNDEZ ARECES 

29 
Flora Montiberica  81: 25-39 (IX-2021) ISSN 1138-5952 – eISSN 1988-799X 

Fig.2. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografías y diagramas) de A. × corbariense notho-

subsp. corbariense (espécimen nº 1): A- diacinesis, n= 32 biva-
lentes, 44 univalentes. B- metafase I, n=c. 33 bivalentes, 42 

univalentes. A’ y B’ diagramas explicativos: bivalentes, en ne-
gro; univalentes, perfilados. La localidad de origen del espéci-
men nº 1 puede verse en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 
 

Fig.3. Fotografía individuo/espécimen 2 (véase apéndice). 
 
Un capítulo final está relacionado con la situación no-

menclatural del complejo.  
Como ya señalan (SÁEZ & al., 1997:274), el epíteto es 

controvertido. En sus indagaciones no localizaron en el lo-
cus classicus, el mesto en cuestión, tampoco individuos 
diploides de A. trichomanes, cuestión importante para di-
lucidar qué citotipo está implicado en el origen del híbrido. 
En las pesquisas pertinentes, los autores ya mencionados, 
señalan que en la localidad de Quillán (France) solo en-
contraron la estirpe tetraploide de A. trichomanes; además 
tampoco han encontrado material tipo depositado en el 
herbario de Rouy (LY), ni en las colecciones de Gauthier. 
Recogen la información proporcionada por F. Badré en la 
cual señala, que no tiene conocimiento de material tipo re-
ferido a A. × corbariense. Finalmente se decantan por la 
conservación del nombre, dado que no puede descartarse 

que se haya formado el híbrido que tratamos, y que el epí-
teto está válidamente publicado.  

Así, con la intención de dar estabilidad y zanjar el pro-
blema nomenclatural de los híbridos que tratamos, parece 
adecuado neotipificar sobre nuestro material A. corbarien-
se [nothosubsp corbariense], a pesar de no presentarse en 
la misma localidad.  

Por lo tanto, se propone lo siguiente: 
 

Asplenium × corbariense Rouy, Fl. France 14: 543. 1913 
nothosubsp. corbariense  

Ind. loc.: “Hab. in saxa”. 
NEOTYPUS (hic designatus): [España] Alicante, pr. 

Font dels Teixos, Serra de Xortá, 1070 m, 30SYH4786, 2-
I-2012, Pérez Carro & Fernández Areces, VAL246324. 
(Fig. 1 A). 

 
2. (A) Asplenium × reichsteinii 
Morfología 

Este híbrido como ya ha sido señalado presenta, dentro 
del contexto intermedio propio de la naturaleza hibridó-
gena, una mayor proximidad en su morfología a A. fonta-
num (PÉREZ CARRO & al.,1996). (figura 1- C). 

 

Citología 
Tal y como se muestra en el apéndice 1 (espécimen nº 

3), el individuo analizado muestra un número semejante 
de bivalentes que de univalentes (ver figura 4. A, B) y con 
un contenido propio de un triploide (2n=108). Se han ob-
servado diversas anomalías en las fases posteriores a la 
metafase I, aunque en ninguna de las situaciones se han 
observado por ejemplo núcleos de restitución, que favo-
rezcan la formación de productos equilibrados y con posi-
bilidades de ser viables.  

En el apéndice 1 también se encuentran recogidos los 
resultados, del estudio de 3 individuos de A. fontanum 
convivientes con el mesto aquí tratado. 

 

Discusión 
La convivencia de A. majoricum y A. fontanum, en la 

localidad donde se encontró el presunto híbrido, propor-
cionó la primera idea sobre su posible origen. Esta hipóte-
sis tuvo un importante apoyo en los datos citológicos, pues 
al presentar aproximadamente el mismo número de biva-
lentes que de univalentes, se hace plausible que el indivi-
duo haya surgido por cruzamiento, entre un alotetraploide 
(A. majoricum, FFPP) y un diploide correlacionado (A. 
fontanum, FF) [Designación de los genomas con letras como 
sigue: F= A. fontanum; P= A. petrarchae (Guérin) DC. subsp. 
bivalens (D. E. Meyer) Lovis &. Reichstein]. 

Nuestros datos son concordantes con los obtenidos por 
BENNERT & al. (1987) y con los que obtuvimos en su mo-
mento PÉREZ CARRO & al. (1996:112), aunque por el mo-
mento no se han observado en este individuo, formaciones 
multivalentes en CME, como las registradas en el indivi-
duo valenciano (PÉREZ CARRO & al. l.c.)  

Por el momento no hemos encontrado indicios, en las 
distintas fases meióticas observadas de CME, de cómo es 
posible que surjan algunas esporas presumiblemente via-
bles, como señalan CURTO & al. (2012).  Nosotros no las 
hemos detectado.  



Aportaciones al conocimiento de especies hibridógenas del género Asplenium en España 

30 
Flora Montiberica  81: 25-39 (IX-2021) ISSN 1138-5952 – eISSN 1988-799X 

Fig.4. Comportamiento meiótico en células madre de esporas (micro-
fotografías y diagramas) de A. × reichsteinii (espécimen nº 3): A- me-
tafase I, n= 34 bivalentes, 40 univalentes. B- metafase I, n=c. 35 biva-
lentes, 38 univalentes. A’ y B’ diagramas explicativos: bivalentes, en 
negro; univalentes, perfilados. La localidad de origen del espécimen nº 
3 puede verse en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 

 
Por otro lado, destacamos que de los tres individuos de 

A. fontanum analizados por las posibles introgresiones, –re-
lacionables con alguna posible viabilidad de esporas proce-
dentes del individuo de A. × reichsteinii alicantino–, tan 
solo el individuo/espécimen 6 muestra algo que resaltar. 
Mientras en las meiosis de CME de los individuos (especí-
menes 4 y 5), el desarrollo de las distintas etapas es normal 
con formación de 36 bivalentes (figura 5 A y B) como co-
rresponde a una estirpe diploide, en el individuo destacado 
(nº6) se ha observado una CME con 36 bivalentes y otras 
con hasta 6 univalentes (ver figura 5 C y C'). 

Algunos hechos semejantes son notificados para A. tri-
chomanes por AKHTER & al. (2018). La significación de esta 
falta (parcial) de apareamiento /disyunción temprana de biva-
lentes, es difícil, pudiendo estar relacionada bien con la pérdida 
prematura /falta de constitución de quiasmas durante el aparea-
miento, o con cualquier otro factor que interfiera en la sinapsis 
de homólogos, rasgos propios de mutantes sinápticos. Las po-
sibles implicaciones ambientales no parecen en este caso cau-
sales, dado que se tomaron muestras para el análisis, tanto en 
el campo como tras cultivo del ejemplar. La reorganización de 
material cromosómico puede ser otra causa de la pérdida par-
cial de condiciones para la sinapsis. En correspondencia con 
las anomalías derivadas de la presencia de los univalentes, se 
ha constatado por observación, un contenido esporangial par-
cialmente abortado (alrededor de un 1%).  

Estos acontecimientos muestran un ejemplo más de irregu-
laridades en la meiosis, que con fenómenos suplementarios 
poco conocidos –restitución nuclear, citomixis– puedan deter-
minar o influir en la constitución de diplosporas, con las con-
siguientes repercusiones en los aspectos evolutivos (origen de 
poliploides). Técnicas y hechos semejantes están siendo cada 

vez más documentados sobre todo en vegetales superiores 
(MURSALIMOV & al., 2013 y 2018). 

Fig.5. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografías y diagrama) de A. fontanum subsp. fontanum 
A-(espécimen nº 4), diacinesis, n=36 bivalentes. B-(espécimen nº 5), 
diacinesis, n=c. 36 bivalentes. C-(espécimen nº 6), diacinesis n=33 

bivalentes, 6 univalentes; C’ diagrama explicativo: bivalentes, en ne-
gro; univalentes, perfilados. Las localidades de origen pueden verse 

en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 
 
2. (B) A. fontanum con morfología confusa 

En este apartado recogemos el análisis que hemos he-
cho del individuo/espécimen 7 (ver figura 7), que se mues-
tra intermedio entre A. fontanum y A. viride. 

 

Fig.7. Fotografía frondes de individuo/espécimen 7 (ver apén-
dice). Barra de escala 2 cm. 

 
Morfología 

Tal y como se puede apreciar, la falta de división sobre 
todo en las pinnas apicales muestra la posible implicación 
de A. viride en un hipotético origen hibridógeno de este 
individuo peculiar. El mantenimiento del hábito, tras 2 
años de cultivo, es un indicio de que una posible implica-
ción de factores ambientales desfavorables no sea la causa 



F.J. PÉREZ CARRO & M.P. FERNÁNDEZ ARECES 

31 
Flora Montiberica  81: 25-39 (IX-2021) ISSN 1138-5952 – eISSN 1988-799X 

de dicho aspecto general. El contenido esporangial y la 
longitud del exosporio (�� =33,9 mm �  =2,3) son los propios 
de A. fontanum. 

 
Citología 
No se han observado por el momento ninguna irregulari-
dad en las diferentes etapas de la meiosis. El recuento 
muestra CME con 36 II (figura 8 A y A’). 

Fig.8. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografía y diagrama) de A. fontanum subsp. fontanum 
(espécimen nº 7): A- diacinesis, n=36 bivalentes A’-  diagrama 
explicativo. La localidad de origen puede verse en el apéndice 

1. Barra de escala 10 mm. 
 

Discusión 
El análisis de este individuo tiene su relevancia y se le 

ha prestado más atención, si se tienen en cuenta las seme-
janzas entre las fotosiluetas mostradas por LOVIS 
(1970:155) y el material aportado por nosotros (ver figura 
7); pues todo hacía pensar que pudiera tratarse del híbrido 
entre A. viride y A. fontanum, o del alotetraploide que de 
forma fortuita surgió de dicho híbrido, obtenido de forma 
artificial (LOVIS, l.c.). Ambas hipótesis no se sustentan, dado 
que el contenido esporangial muestra esporas aparentemente 
viables y con unas dimensiones inferiores a las propias del alo-
tetraploide constituido durante la experiencia de LOVIS 
(1970:156) -33,9 mm frente 48mm-.  

 

Conclusión 
Por último, el desarrollo normal de la meiosis con la obser-

vación de solo 36 bivalentes, invalida la propuesta de origen 
hibridógeno, y solo deja abierta la cuestión, acerca de una mor-
fología diferente de este individuo de A. fontanum, para un po-
sible reconocimiento varietal. 
 
3. Asplenium × sollerense 
Morfología 

Con un aspecto más cercano a A. majoricum, en el indivi-
duo alicantino (espécimen 8) (figura 1 E), la mayor extensión 
del color marrón oscuro en el raquis, también una mayor den-
sidad de pelos glandulares, ponen de manifiesto la participa-
ción de los genomas de A. petrarchae. Estos rasgos han permi-
tido determinar, que el espécimen 9 (figura 1 D), que muestra 
contenido esporangial abortado, puede corresponder al taxon 
aquí tratado. El individuo convivía con A. majoricum, allí de-
tectado por CURTO & al. (2012). No ha sido posible un análisis 
citogenético del mismo. 

 

Citología y discusión 
Es precisamente en el análisis de los resultados del es-

tudio citológico donde se obtienen las pruebas para corro-
borar la determinación hecha a priori. El contenido de 
CME es el propio de un individuo tetraploide 2n=144 (ver 
apéndice 1 espécimen 8). Con un elevado número de triva-

lentes e incluso un tetravalente (figura 9 A y A') los resul-
tados, aparte de ser concordantes con los publicados (LO-
VIS & al., 1969; PÉREZ CARRO & al., 1996), ponen de ma-
nifiesto la presencia de tres genomas suficientemente ho-
mólogos, -uno aportado por A. majoricum y otros dos 
aportados por el segundo presunto parental A. petrarchae 
subsp. petrarchae (FPPP)-.  
 

Fig.9. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografía y diagrama) de A. × sollerense (espécimen nº 
8): A- metafase I, n= c. 1 IV, 15 III, 23 II, 49 I, A’-  diagrama 
explicativo: bivalentes, en negro; univalentes, perfilados; fle-

chas rojas trivalentes; flecha verde tetravalente. La localidad de 
origen puede verse en el apéndice 1. Barra de escala 10 mm. 

 
Conclusión 

Hay que destacar por último el redescubrimiento de A. 
majoricum en las sierras nororientales alicantinas, acom-
pañado en este caso por el híbrido supuesto, formado con 
uno de los citotipos de A. petrarchae. Por último, de con-
firmase mediante análisis citológico, el mesto que nos 
ocupa sería citable de la provincia de Tarragona.  

  
4.- Asplenium × sarniense 
Morfología 

Como se pone de manifiesto en la figura 1 F y G, la lámina 
lanceolada a estrechamente triangular, así como dientes anchos 
y casi mucronados, son rasgos que ponen de manifiesto el ca-
rácter intermedio entre los supuestos progenitores con los que 
convive, A. adiantum-nigrum y A. obovatum subsp. lanceola-
tum. Otras características que permiten distinguir al taxón se 
describen en BENNERT & al. (1991:188). 

 

Citología y discusión 
En PÉREZ CARRO (1990:351-355) ya se puso de manifiesto 

la presencia de este taxón en el Cantábrico, aunque los resultados 
inesperados del análisis citológico impidieron un claro pronuncia-
miento sobre el material estudiado. Con los datos aportados por un 
nuevo estudio de tres individuos en 2019 (ver individuos /especí-
menes nº 10-12), figura 10 A, B y C, se retomó de nuevo el análisis 
de esta situación. 

En todos los casos (ver apéndice 1) los datos citológi-
cos, propios de individuos tetraploides (2n=144), mues-
tran un número de bivalentes (��  = 46,4 II) elevado, y son 
semejantes a los propuestos por CUBAS & al. (1994:271); 
siendo superiores -hasta en 22 bivalentes- a lo esperado en 
el cruce entre un alotetraploide (A. adiantum-nigrum) y un 
autotetraploide no relacionado (A. obovatum subsp. lan-
ceolatum).  
La naturaleza autopoliploide de este último taxón, susten-
tada en los estudios de SLEEP (1966, 1983) es debatida en 
(HERRERO & al., 2001), quienes consideran que se trata de 
un alotetraploide segmental; estos mismos autores señalan 
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no obstante que en los cruces hasta ahora conocidos, la es-
tirpe tetraploide de A. obovatum, se comporta como un au-
totetraploide. A esta misma conclusión (alotetraploidía 
segmental) llegan VICENT & al. (2013), en su estudio de 
filogenética molecular, quienes aprecian que las dos 
subespecies diploides implicadas en el origen de A. obo-
vatum subsp. lanceolatum, no se encuentran del todo ais-
ladas genéticamente.  

 

Fig.10. Comportamiento meiótico en células madre de esporas (mi-
crofotografías y diagramas) de A. × sarniense A- (espécimen nº 10), 
diacinesis, n= c. 50 bivalentes, 44 univalentes. B- (espécimen nº 11), 
metafase I, n= c. 46 bivalentes, 52 univalentes. C- (espécimen nº 12), 
metafase I, n=c. 48 bivalentes, 48 univalentes. A’, B’ y C’ diagramas 
explicativos: bivalentes, en negro; univalentes, perfilados. La localidad 
de origen de los especímenes puede verse en el apéndice 1. Barras de 
escala 10 mm. 

 
A. obovatum subsp. lanceolatum muestra un compor-

tamiento autopoliploide típico como se pone de mani-
fiesto, entre otros, en el estudio del individuo normando 
de A. × sarniense, que realizan BENNERT & al. (1991), 
quienes señalan un recuento como sigue n=c.37 II + 70 I; 
además con este estudio se vuelve a remarcar el origen 
alotetraploide de A. adiantum-nigrum. Así, 36 de los c. 37 
bivalentes procederían de A. obovatum subsp. lanceolatum 
y los restantes 70 univalentes procederían de los genomas 
de A. onopteris (On) y A. cuneifolium Viv. (Cu) que como 
señala SHIVAS (1956) y posteriormente matiza (SHIVAS, 
1969) muestran una escasa homología entre si – llegan a 
constituirse entre 1 y 9 bivalentes-.  

BOUDRIE & al. (2000:240-1) en su estudio de A. × do-
losum Milde observan la formación de hasta 3 bivalentes 
en el híbrido triploide formado entre A. adiantum-nigrum 

y A. trichomanes subsp. trichomanes. Estos bivalentes, se-
ñalan, proceden de la homología escasa existente entre los 
dos genomas (On y Cu) que configuran la aportación del 
tetraploide A. adiantum-nigrum.  

Por último, en el estudio citológico realizado durante 
la descripción de A. × ligusticum Bernardello, Marchetti, 
Van den heede & Viane, los autores señalan la formación de 
entre 1 y 8 bivalentes, confirmando la cierta homología 
existente entre los genomas On y Cu que constituyen la 
dotación del híbrido diploide señalado por BERNARDE-
LLO & al. (2012:271). Estos autores están de acuerdo con 
SHIVAS (1969) en que A. adiantum-nigrum tiene su origen 
en A. cuneifolium y A. onopteris.  

Tomando los dos últimos casos destacados, como re-
ferencia para indicar cuántos bivalentes podría aportar A. 
adiantum-nigrum en sus híbridos, debemos señalar que 
una media de 4 (BOUDRIE & al., l.c.; BERNARDELLO & al., 
l.c.). Estos hechos no son demasiado concordantes con los 
datos que se desprenden de lo señalado en A. × sarniense 
en CUBAS & al (l.c.) (media nº bivalentes 8,8) y en este 
trabajo (��  =10,4). Ambos datos se obtienen restando de 
los bivalentes totales observados, los formados previsible-
mente (hasta 36 posibles) entre los genomas aportados por 
A. obovatum nothosubp. lanceolatum. 

 

Conclusión 
En definitiva, siguen por lo tanto vigentes las hipótesis 

que fueron señaladas en CUBAS & al. (1994:285-286) sobre 
este “enigma citológico” que supone A. × sarniense. Por 
último, los datos que se desprenden del estudio del siguie-
nte individuo (apartado 5) podrían dar alguna luz a este 
problema.  

 
5.- Un individuo “enigmático” de Asplenium onopteris 

 
Morfología 

En el ámbito macromorfológico, el individuo que nos 
ocupa se muestra confuso, pues el aspecto general es el 
propio de A. adiantum-nigrum, con pinnas no caudadas 
(figura 11 C), únicamente la dentición manifiesta de las 
pínnulas y el brillo característico ponen de manifiesto que 
se trata de A. onopteris. Este individuo no representa una 
rareza, constituyéndose en uno más de los no infrecuentes 
casos de indefinición, donde se ven implicados el diploide 
(A. onopteris) y el tetraploide (A. adiantum-nigrum). VIA -
NE & al. (1996:287) también manifiestan las dificultades 
para distinguir los táxones señalados, en su caso recurren 
a microcaracteres para su adecuada determinación. Otro 
caso, que muestra la posible confusión entre las especies 
citadas es recogido en REICHSTEIN & al. (1994: 286). 

No obstante, el contenido esporangial muestra una ele-
vada proporción de esporas abortadas. 

 
Citología 

A lo largo de los dos años que se ha mantenido en cul-
tivo el individuo examinado, el estudio citológico no ha 
variado, mostrando CME con una falta parcial de aparea-
miento e irregularidades en la meiosis, que son concor-
dantes con la aparente inviabilidad y abortado de las espo-
ras. Los resultados del estudio muestran que se trata de un 
individuo diploide (2n=72), con un número de bivalentes 
que varía entre 10-18 (��  =14 II), pero que en ningún caso 
ha llegado a los 36 propios de este tipo de diploides. No se 
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ha tenido la oportunidad de estudiar posibles vías de for-
mación de esporas no reducidas mediante citomixis o me-

diante restitución nuclear. Dos células y sus diagramas in-
terpretativos se muestran en la figura 12 (A y B).

 

Fig. 11. Fotografías de algunas frondes de los táxones tratados. Significación numeración de los especímenes en apéndice 1. A: 
A. onopteris, espécimen 16; B: A. onopteris, espécimen 17; C: A. onopteris, espécimen 15. Barra de escala 1 cm. 

 
 

Discusión 
La interpretación de este mutante sináptico es difícil, 

con las siguientes propuestas como hipótesis: 
A.- Mutante sináptico correlacionado únicamente con 

mutaciones en alguno de los genes que controlan cualquier 
aspecto de la formación del complejo sinapnonémico, 
como recogen información y describen en su estudio de 
anomalías meióticas KAUR & al. (2019). AKHTER & al. 
(2018) informan sobre diversas anormalidades en la meio-
sis de A. trichomanes en la India, y recogen diversa litera-
tura que explica estas anormalidades, sobre todo en vege-
tales superiores, y su relación con interacciones genotípi-
cas y ambientales.  

RABE & al. (1992) en su estudio sobre un mutante si-
náptico espontáneo de Adiantum pedatum L. describen he-
chos relacionados con la formación de esporas no reduci-
das. El descubrimiento de esporofitos diploides que pro-
ducen esporas no reducidas les brinda la oportunidad de 
caracterizar el primer paso de una posible ruta hacia la for-
mación de poliploides.  

RAMSEY & al. (1998) recogen algunos casos de híbri-
dos y mutantes sinápticos que forman polen no reducido, 
con posibles implicaciones en el origen de poliploides.  

HAUFLER & al. (1985) en su estudio sobre individuos 
triploides de Cystopteris protrusa (Weatherby) Blasdell, co-
rrelacionan la participación de esporas no reducidas, -pro-
ducidas en hipótesis por individuos diploides bajo situa-
ciones de estrés ambiental-, con la formación de estos in-
dividuos poliploides. 

Los casos citados anteriormente, entre otros muchos, 
ponen de manifiesto la relación entre mutante sináptico y 
posible formación de polen/esporas no reducidas. Desco-
nocemos por último qué rol desempeña el individuo mu-
tante que estudiamos. Supone un punto de partida para es-
tudiar mecanismos citológicos que estén involucrados en 
la formación de esporas no reducidas.  

B.- Hibridación intraespecífica, entre homoploides. 
Tal podría ser el caso, al localizarse dos individuos de A. 
onopteris con distinta morfología conviviendo con el ob-
jeto de estas propuestas. Se muestran en la figura 11A y 
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B. Los dos individuos son diploides y muestran 36 biva-
lentes sin que se hayan observado anormalidades meióti-
cas en ellos, (figura 13 A y B). 
 

Fig.12. Comportamiento meiótico en células madre de esporas (mi-
crofotografías y diagramas) de A. onopteris (espécimen nº 15): A- me-
tafase I, n= c. 14 bivalentes, 44 univalentes. B- metafase I, n=c. 16 bi-
valentes, 40 univalentes. A’ y B’ diagramas explicativos: bivalentes, 
en negro; univalentes, perfilados. La localidad de origen del espécimen 
puede verse en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 

 
Este enigmático diploide podría ser el resultado del 

cruce de dos estirpes con suficiente diferenciación gené-
tica, como para determinar individuos con meiosis irregu-
lares, con solo una parte de los genomas con cromosomas 
con suficiente homología como para formar bivalentes, 
pero que se muestran fenotípicamente próximas. 

Esta misma idea de táxones crípticos, subyace en la re-
copilación de estudios sobre A. adiantum-nigrum VOGEL 
& al. (1999), quizás como resultado de una alopoliploidía 
segmental. Así, la confusión dentro del complejo estaría 
relacionada con orígenes múltiples, como reflejan los ci-
tados autores.  

Múltiples eventos de poliploidización proporcionan un 
camino para que las especies progenitoras diploides, con 
diferencias genéticas, contribuyan repetidamente a la di-
versidad genética de un taxón de ploidía superior. Esa 
misma idea aparece señalada en CUBAS & al. (l.c.) quienes 
postulan que en el origen de A. × sarniense está implicada 
una forma de A. adiantum-nigrum con poca diferenciación 
entre sus genomas constituyentes (es decir, comportán-
dose como un alopoliploide segmental). 

Hay que destacar que estos hechos no son extraños 
pues SCHNELLER (1996) señala que existen individuos del 
tetraploide A. ruta-muraria L. que presentan meiosis irre-
gulares y esporas abortadas, aunque algunas fértiles. 
Como se postula en este estudio, estos individuos han po-
dido tener orígenes múltiples y diferentes, partiendo de es-
pecies diploides con diferencias genéticas y que pueden 
ser un mecanismo inicial de especiación críptica en poli-
ploides.  

Fig.13. Comportamiento meiótico en células madre de esporas (mi-
crofotografías) de A. onopteris: A- (espécimen nº 16), metafase I, n=36 
bivalentes. B- (espécimen nº 17), diacinesis, n= c. 36 bivalentes.  
La localidad de origen puede verse en el apéndice 1. Barras de escala 
10 mm. 

 

En definitiva, la semejanza de datos, entre este di-
ploide “enigmático” y los inesperados resultados del apa-
reamiento en A. × sarniense (apartado 4) sugieren una po-
sible relación. Las cifras de la comparación son como si-
gue: A. cf. onopteris - genomas implicados con supuesta 
parcial homología (��  =14 II) (On On´), frente a A. × sar-
niense (OnOn´ ObOb´) (��  =10,4 II), en este último caso 
han sido excluidos los bivalentes propios de A. obovatum 
subsp. lanceolatum. Ob y Ob´= genomas de A. obovatum. 

 
6. Asplenium × ticinense 

 
Morfología 

Dada la proximidad de las especies implicadas, los ras-
gos identitarios de este mesto son incluso subjetivos y se 
centran sobre todo en la observación de los extremos de 
pinnas y pínnulas, que, de presentarse acuminados/ cauda-
dos no muestran disección profunda. La observación de 
material esporangial aparentemente no viable y abortado 
constituyen una prueba más de su origen hibridógeno. 

 

Fig.14. Comportamiento meiótico en células madre de esporas (mi-
crofotografías) de A. × ticinense: A- (espécimen nº 18), metafase I, n= 
c. 35 bivalentes, 38 univalentes. B- (espécimen nº 19), metafase I, n=c. 
36 bivalentes, 36 univalentes. A’ y B’ diagramas explicativos: biva-
lentes, en negro; univalentes, perfilados. Las localidades de origen 
pueden verse en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 
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Citología y discusión 
Los dos individuos estudiados se comportan como tri-

ploides (2n=108), con aproximadamente igual número de 
bivalentes que univalentes, concordantes con los datos 
hasta ahora señalados por otros autores (REISCHTEIN, 
1981; CUBAS & al., 1990, entre otros). En la figura 14 (A y 
B) se muestran los resultados del análisis de dos indivi-
duos estudiados. 

¿Qué significación puede tener el análisis de esta notho-
especie? Con los datos que aparecen en el presente trabajo, 
el estudio, -de cuantos más individuos de este mesto se lo-
calicen-, permitiría quizás detectar en alguno de ellos mul-
tivalentes, constituyéndose entonces este hecho hipotético, 
en una posible prueba de la alopoliploidía segmental que 
podría proponerse para algunos individuos de A. adiantum-
nigrum. Este no ha sido el caso de los dos individuos anali-
zados pues no se han detectado multivalentes.  

 
7. Asplenium × bavaricum nothosubsp. bavaricum 
Morfología 

Tal y como se observa en la figura 15, el carácter so-
bresaliente es el ápice verde del raquis, que muestra la im-
plicación de A. viride como supuesto parental del híbrido 
tratado en el presente apartado. El resto de las caracterís-
ticas son las propias del otro supuesto parental, A. tri-
chomanes s.l.  

MEYER (1958) en la descripción de este híbrido indica 
que el ápice verde de entre 2-10 mm, solo es visible en la 
juventud de las frondes lo que dificulta su reconocimiento 
en el campo. En nuestro caso, el carácter discriminatorio 
se conservó incluso tras su cultivo. 

 
Citología y discusión: 

Los datos del análisis, reflejados en apéndice 1, indi-
can que este individuo es triploide (2n=108). Así también 
lo recoge REICHSTEIN (1984:246), quien señala que mues-
tra aproximadamente 36II - 36I.  

El hecho de no haber encontrado en la localidad el ci-
totipo diploide de A. trichomanes, nos indujo a pensar en 
el tetraploide A. quadrivalens. Además, el sustrato calcá-
reo no es el más propicio para A. trichomanes subsp. tri-
chomanes y descartamos la presencia de A. inexpectans, 
dadas las condiciones ambientales (oceanidad) y corológi-
cas.  

El individuo analizado por nosotros presenta un nú-
mero de bivalentes elevado (��  =27,6 II) cercano al de uni-
valentes, aunque es claramente inferior a los 36 espera-
bles, dado que el supuesto parental A. quadrivalens es con-
siderado autotetraploide (entre otros LOVIS, 1964; REICHS-
TEIN, 1981; RASBACH 2005). Dos células y sus diagramas 
explicativos se muestran en la figura 16 (A y B). Los au-
tores citados anteriormente se basan en el comportamiento 
de los genomas proporcionados por el citotipo tetraploide 
mencionado, en los híbridos en los que está supuestamente 
implicado, como hemos tenido la oportunidad de exami-
nar en los casos de: A. × corbariense del presente trabajo 
o el propio de A. × helii Lusina nothosubp. lainzii Pérez 
Carro & Fern. Areces (PÉREZ CARRO & al., 1996).  

Por otro lado, tal y como recoge de diversos autores 
JESSEN (2019), los otros citotipos tetraploides del com-
plejo A. trichomanes, -A. csikii Kummerle & Andrásovszky 
(=A. trichomanes subsp. pachyrachys (Christ) Lovis & Reichs-
tein) y A. jessenii H.M. Liu & H. Schneid. (= A. trichomanes 

subsp. hastatum (Christ) S. Jess.)- muestran un número menor 
de emparejamientos entre cromosomas en sus híbridos. 
Estos hechos le permiten disponer de un argumento a la 
hora de pronunciarse sobre la implicación de A. csikii en 
el híbrido A. × clermonate Syme nothosubsp. rasbachiae 
S. Jess., que describe. 

 

Fig.15. Fotografía frondes de individuo/espécimen 20 (véase 
apendice). 

 

Fig.16. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografías) de A. × bavaricum: (espécimen nº 20): A- metafase 
I, n= c. 30 bivalentes, 48 univalentes. B- metafase I, n= c. 28 bivalen-
tes, 52 univalentes. A’ y B’ diagramas explicativos: bivalentes, en ne-
gro; univalentes, perfilados. La localidad de origen puede verse en el 
apéndice 1. Barras de escala 10 mm. 

 
Como señala JESSEN (1991:39) serían necesarias inves-

tigaciones precisas para determinar qué citotipo tetra-
ploide (auto o alopoliploide semental) de A. trichomanes 
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está involucrado en la formación de A. bavaricum notho-
subsp. bavaricum. Como muestra de la complejidad en el 
estudio de los cruces entre las distintas estirpes tetraploi-
des de A. trichomanes y A. viride, añadamos los datos del 
análisis del individuo que JESSEN (l.c.) correlaciona con el 
cruce entre lo que hoy se conoce como A. jessenii y A. vi-
ride. En él encuentran una CME con n= ca. 30 II + 45I. 

Sin rasgos morfológicos que lo respalden es difícil ar-
gumentar, que con un número menor de bivalentes esté 
implicado, cualquier otro citotipo del complejo A. tri-
chomanes, por ejemplo A. csikii (alotetraploide segmen-
tal). Este taxón a pesar de no haberse localizado en el en-
torno del supuesto híbrido no es descartable en la zona.  

Los datos señalados en LOVIS & al. (1965:232) sobre un 
individuo localizado por H. Melzer (con n= aproxim. 28 II), 
que correlacionan con un supuesto híbrido entre A. tri-
chomanes subsp. quadrivalens y A. viride, son una muestra 
más del riesgo que supone asumir, como parental para nues-
tro individuo, a otra estirpe que no sea A. quadrivalens 
 
Conclusión 

La concordancia en los datos de los análisis citológicos 
entre los obtenidos por nosotros y los indicados por LOVIS 
& al. (l.c.), sin el respaldo de unos rasgos morfológicos 
concluyentes y a falta de un estudio determinante impli-
cando marcadores moleculares, nos decantamos por pro-
poner para el individuo estudiado la nothoespecie tipo de 
A. × bavaricum. 

  
8. Asplenium × alternifolium nothosubsp. alternifolium 

 
Morfología 

El carácter que mejor discrimina a los nothosubespe-
cies de este mesto es, sobre todo, la extensión que alcanza 
el color marrón en el raquis como así recogen entre otros 
autores, GYSELINCK & al. (2021:33); los autores citados 
recogen en su tabla 1 otras características que los distin-
guen, redundando en algunos ya recogidas por AIZPURU 
& al. (1985). Con todas ellas coincidimos.  
 
Citología y discusión 

Las CME analizadas muestran un contenido propio de 
individuos triploides (2n=108), con aproximadamente la 
misma cantidad de bivalentes que de univalentes. Los da-
tos del análisis se encuentran recogidos en el apéndice 1; 
una CME se muestra en la Fig. 17. Éstos son concordantes, 
(��  =31,7II), con los mostrados por diversos autores (MAN-
TON,1950; BOUHARMONT, 1966; WAGNER & al., 1991; 
RASBACH, 2005). Se vuelve a constatar que no llegan a 
formarse los teóricos 36 bivalentes relacionados con los 
dos genomas del supuesto autotetraploide A. septentrio-
nale (L.) Hoffm. subsp. septentrionale, y que la autosínde-
sis de los dos conjuntos de cromosomas no es tan perfecta, 
por lo que los genomas de (St) no parecen ser completa-
mente homólogos (BOUHARMONT,1972: 240). Los univa-
lentes se corresponden con el genoma del diploide A. tri-
chomanes subsp. trichomanes, detectado en las proximi-
dades del mesto.  

Datos correlacionados, con un número bajo de biva-
lentes (��  =59 II, de los esperados 72) fueron mostrados en 
(PÉREZ CARRO & al, 1996:113) en el estudio del tetraploide 
Asplenium × souchei Litard donde también participa, 
como supuesto parental, A. septentrionale. 

Fig.17. Comportamiento meiótico en células madre de esporas 
(microfotografías) de A. × alternifolium  (espécimen nº 21): A- meta-
fase I, n=c. 32 bivalentes, 44 univalentes. A’  diagrama explicativo: bi-
valentes, en negro; univalentes, perfilados. La localidad de origen 
puede verse en el apéndice 1. Barras de escala 10 mm 

 

Conclusión 
Los resultados del análisis citológico refrendan la 

inequívoca morfología de un híbrido relativamente fre-
cuente. Con los datos obtenidos se vuelve a confirmar que 
A. septentrionale no se comporta claramente como un au-
totetraploide.  
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Apéndice 1. Localidades de procedencia del material estudiado y datos obtenidos tras su análisis (recolectado por los autores). 

 

ESPÉCIMEN Datos análisis citológico  Nº de células 
analizadas 

1. Asplenium × corbariense nothosubsp. corbariense.  
ALICANTE: 30SYH4786, pr. Font dels Teixos, serra de Xortà, 1070 m, 2-I-2012. 

n=c.30 II + 48 I 
n= 32 II + 44 I 
n=c.33 II + 42 I 
n= 29 II + 50 I 
n=c.34 II + 40 I 

 
1 
1 
3 
1 
1 
 

2. Asplenium cf. × corbariense cf. nothosubsp. corbariense  
LLEIDA: 31TCH5306, Llavorsí, 816 m, 14-VIII-2014. – – 

3. Asplenium × reichsteinii  
ALICANTE: 30SYH28106743, cabecera del barranco del Paisano, Aguas de Busot, 681 
m, 26-XII-2018. 

n=c.34 II + 40 I 
n=c.35 II + 38 I 
n=c.36 II + 36 I 
n=c.33 II + 42 I 

 
4 
2 
1 
1 
 

4. Asplenium fontanum  
ALICANTE: 30SYH28106743, cabecera barranco del Paisano, Aguas de Busot, 681 m, 
26-XII-2018.  

n= c. 36II 
n= 36 II 

 
2 
8 
 

5. Asplenium fontanum  
ALICANTE: 30SYH28106743, cabecera barranco del Paisano, Aguas de Busot, 681 m, 
26-XII-2018. 

n= 36 II 
n=c.36 II 

6 
6 

6. Asplenium fontanum  
ALICANTE: 30SYH28106743, cabecera barranco del Paisano, Aguas de Busot, 681 m, 
26-XII-2018.  

n= 33 II + 6 I 
n= 34 II + 4 I 

n= 36 II 

 
2 
3 
1 
 

7. Asplenium fontanum 
LLEIDA: 31TCG84047818, prox. de la ermita de Sant Jaume, Josa del Cadí, 1263 m, 18-
VIII-2019. 

n= 36 II 9 

8. Asplenium × sollerense 
ALICANTE: 30SYH26426868, cabecera barranc de ĺ Ombria, serra Cabeçó d´Or, Busot, 
776 m, 1-I-2018. 

 
n=c.1 IV + 12 III+ 23 II+58I 

n=c. 14 III+ 25 II+52I 
n=c. 9 III+ 31 II+55 I 

n=c.1 IV + 16 III+ 22 II+48I 
n=c. 5 III+ 26 II+77 I 
n=c. 10 III+ 29 II+56I 

n=c.1 IV + 15 III+ 23 II+49I 
n=c. 10 III+ 29 II+56I 

 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
 

9. Asplenium cf. × sollerense 
TARRAGONA:  31TBF88290514, cabecera barranco cara NE, serra de la Galera, Fregi-
nals, 220 m, 30-X-2018. 

– – 

10. Asplenium × sarniense 
CANTABRIA: 30TUN84118410, San Sebastián de Garabandal, 530 m, 5-V-2019.  

n=c. 50 II + 44 I 
n=c. 47 II + 50 I 
n=c. 42 II + 60 I 
n=c. 40 II + 64 I 

 
1 
1 
1 
1 
 

11. Asplenium × sarniense 
CANTABRIA: 30TUN84118410, San Sebastián de Garabandal, 530 m, 5-V-2019.  

n=c. 46 II + 52 I 
n=c. 42 II + 60 I 
n=c. 41 II + 62 I 

 
2 
1 
2 
 

12. Asplenium × sarniense 
CANTABRIA: 30TUN84118410, San Sebastián de Garabandal, 530 m, 5-V-2019.  

n=c. 48 II + 48 I 
n=c. 46 II + 52 I 
n=c. 43 II + 58 I 
n=c. 42 II + 60 I 
n=c. 44 II + 56 I 

 
1 
1 
1 
2 
1 
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13. Asplenium × sarniense 
ASTURIAS: 29TQH09, prox. de Villanueva, 300 m, 11-VIII-1989. n=c. 58 II + 28 I 1 

14. Asplenium × sarniense 
ASTURIAS: 30TUP31, Sardalla, prox. de Ribadesella, 90 m, 21-VIII-1988. 

n=c. 53 II + 38 I 
n=c. 50 II + 44 I 
n=c. 60 II + 24 I 

 
1 
1 
1 
 

15. Asplenium cf. onopteris 
MURCIA : 30SXG88106455, Cuesta las Lajas, La Unión, 255 m, 1-III-2019. 

n= c. 13 II + 46 I 
n= c. 14 II + 44 I 
n= c. 15 II + 42 I 
n=c. 18 II + 36 I 
n=c. 16 II + 40 I 
n=c. 10 II + 52 I 
n=c. 11 II + 50 I 
n=c. 12 II + 48 I 

 
1 
3 
2 
1 
2 
1 
1 
1 
 

16. Asplenium onopteris 
MURCIA : 30SXG88106455, Cuesta las Lajas, La Unión, 255 m, 1-III-2019. 

n= 36 II 
n= c. 36 II 

 
5 
2 
 

17. Asplenium onopteris 
MURCIA : 30SXG88106455, Cuesta las Lajas, La Unión, 255 m, 1-III-2019.  

n= 36 II 
n= c. 36 II 

 
4 
3 
 

18. Asplenium × ticinense 
CANTABRIA : 30TVP69840314, barrio Rocillo, Liendo, 40 m, 10-VI-2020.  

n= 36 II+ 36I 
n=c.36 II+ 36I 
n=c.35 II+ 38I 

 
4 
2 
1 
 

19. Asplenium × ticinense 
CANTABRIA : 30TVP69090499, barrio Hazas, Liendo, 35 m, 12-VI-2020.  

n=36 II+ 36I 
n=c.36 II+ 36I 
n=c.33 II+ 42I 

 
1 
2 
2 
 

20. Asplenium × bavaricum nothosubsp. bavaricum 
CANTABRIA: 30TVN47867326, parque eólico Los Castríos, Espinosa de los Monteros, 
1360 m, 11-VII-2020. 

n=c. 28 II+ 52 I 
n=c. 30 II+ 48 I 
n=c. 29 II+ 50 I 
n=c. 27 II+ 54 I 
n=c. 26 II+ 56 I 
n= c. 25 II+ 58 I 

 
3 
1 
1 
1 
1 
1 
 

21. Asplenium × alternifolium nothosubsp. alternifolium 
LA RIOJA : 30TWM09526939, barranco Rigüelo, prox. restaurante Venta Goyo, Viniegra 
de Abajo, 844 m, 21-IV-2011.  

n= 31 II+ 46I 
n=c.35 II+ 38I 
n= c. 32 II+ 44I 
n= 30 II+ 48I 

 
1 
1 
2 
2 
 

 


