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El «<Abominable misterio de Darwin»: una revision de los avances sobre el origen y evoluciéon
de las angiospermas. Las plantas con flores, también conocidas como Angiospermas, constituyen
el principal componente de la mayoria de los ecosistemas terrestres, representando mas del 95% de
las plantas vasculares actuales. Su diversidad morfolégica, funcional y ecoldgica las ha convertido
en el grupo dominante de plantas vivas, con mas de 290,000 especies descritas. El origen de las
angiospermas fue considerado un enigma al que Charles Darwin se refiri6 como un “abominable mis-
terio”. En las ultimas décadas, el estudio de la evolucion de las flores ha tenido avances y cambios de
perspectiva debido a la investigacion filogenética y al analisis de datos moleculares. En este trabajo
se realiza un reciento de ultimos avances sobre la brecha jurasica y el registro fésil, la flor moderna,
sus componentes y su relacion con la flor ancestral de las angiospermas, asi como hipdtesis mas
recientes sobre el origen de los tejidos reproductivos caracteristicos de las flores.

Palabras clave: Evolucion floral, Filogenia; Registro fésil; Tejidos reproductivos

The «Abominable Mystery of Darwin»: A Review of the Origins and Evolution of Angiosper-
ms. Flowering plants, also known as angiosperms, constitute the main component of most terrestrial
ecosystems, currently representing more than 95% of vascular plants. Their morphological, functional,
and ecological diversity has made them the dominant living plant group, with more than 290,000 spe-
cies described. The origin of angiosperms was considered an enigma that Charles Darwin called an
“abominable mystery.” In recent decades, the study of flower evolution has experienced advances and
changes in perspective resulting from phylogenetic research and the analysis of molecular data. In this
work, a review was carried out of the latest advances on the Jurassic gap and the fossil record, the
modern flower, its components, and its relationship with the ancestral flower of angiosperms, as well
as the latest hypotheses on the origin of the reproductive tissues’ characteristics of flowers.
Keywords: Flower evolution; Fossil record; Phylogeny; Reproductive tissues

INTRODUCCION dia; su gran diversidad morfologica, funcional y
ecologica han hecho de ellas el grupo dominante

Las Angiospermas o plantas con flores, son de plantas vivas, con mas de 290.000 especies

el componente principal de la mayoria de los descritas (Ramirez-Barahona et al., 2020). Las
ecosistemas terrestres. Representan mas del plantas con flores son componentes criticos de
95% de las plantas vasculares que existen hoy en  habitats acuaticos y terrestres, y esta dominancia
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como grupo fue establecida en el Cretacico tem-
prano, en cuyos registros fosiles estan claramente
documentados su rapida expansion y diversifi-
cacion (Mandel, 2019). Darwin se ha referido al
origen de las angiospermas como un “abomina-
ble misterio” en una carta enviada a J.D. Hooker
(Darwin, Francis y Seward, 1903).

La extraordinaria diversidad de especies de
angiospermas es igualada por una excepcional
variedad de estructuras. Las flores muestran una
enorme complejidad que van desde diminutas
flores masculinas hasta flores hermafroditas gi-
gantes, lo que refleja una notable plasticidad en
su evolucidn y desarrollo (Friis, Pedersen y P.R.
Crane, 2006). La percepcion sobre la evolucion
de las flores ha cambiado en los ultimos afos,
como resultado de los avances en la comprension
sobre la filogenia de plantas y sobre todo, de los
trabajos con grandes bases de datos moleculares
para la resolucion de la historia filogenética de
los clados mayores de angiospermas. Asi tam-
bién, la vision de la flor primitiva ha cambiado en
base a estudios relacionados a grupos especificos
de fosiles, a nuevos hallazgos paleobotanicos y a
estudios basados en técnicas de biologia molecu-
lar (Endress, 2011; Sauquet et al., 2017; De-Pau-
la et al., 2018; Sokoloff et al., 2018; Riimpler y
Theiflen, 2019).

Ademas, la informacion del registro fosil de
las angiospermas ha venido ampliandose en las
ultimas décadas, gracias a que el descubrimien-
to de varios fosiles con flores ha afiadido nuevos
elementos al estudio de las angiospermas (Friis,
Pedersen y P.R. Crane, 2006). La gran diversifi-
cacion de especies de las angiospermas fue data-
da en el periodo del Cretacico temprano y ha sido
ligada, por mucho tiempo, a la diversificacion de
insectos polinizadores. Sin embargo, un estudio
reciente ha demostrado que existe una brecha de
al menos diez millones de afios entre el origen y
diversificacion inicial de las angiospermas, y el de
los insectos polinizadores clave, cuyos principales
ordenes emergieron en el Paleozoico o el Mesozo-
ico temprano (Asar, Ho y Sauquet, 2022).
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Esta revision pretende brindar un resumen de
puntos resaltantes del estudio sobre el origen de
las angiospermas, a través de la sintesis y analisis
critico de avances recientes en el estudio del ori-
geny la evolucion de las angiospermas, con énfa-
sis en la relacion entre la evidencia fosil y los es-
tudios moleculares, asi como en la reconstruccion
de la flor ancestral y sus tejidos reproductivos.
Se busca responder a la interrogante del grado de
contribucion de los enfoques filogenéticos, mo-
leculares y paleobotanicos mas recientes para la
resolucion del “abominable misterio” del origen
de las angiospermas. Se ofrece asi, una perspec-
tiva integradora que combina hallazgos paleon-
tologicos con desarrollos recientes en genémica
funcional y evo-devo, destacando los desafios no
resueltos y proponiendo nuevas lineas de investi-
gacion. Basado en un contexto interdisciplinario,
este articulo busca contribuir a una comprension
mas amplia y actualizada del origen de las plan-
tas con flores.

La brecha jurasica y el origen de las angios-
permas

A la fecha atn existen controversias con re-
specto a la datacién del origen de las plantas
con flores. Investigaciones basadas en analisis
por relojes moleculares ubican el origen de las
angiospermas entre 256 y 139 millones de afios
atras (MDA) (Figura 1), ubicando el espectro
mas temprano de datacion en el Jurdsico o inc-
luso el Triasico (Li et al., 2019; Salomo et al.,
2017). Por el contrario, los fosiles mas tempra-
nos registrados, con caracteristicas afines a las
angiospermas, datan del Cretacico temprano,
entre 135 y 125 millones de afios atras. Se trata
de granos de polen fosilizados que han sido en-
contrados en regiones correspondientes al norte
del antiguo supercontinente Gondwana (Figura
2). Sin embargo, las dataciones de estos fosiles
no son muy consistentes con las de los fosiles del
Ancestro Comin Mas Reciente (ACMR) de las
angiospermas vivientes, pues estimaciones reci-
entes realizadas via reloj molecular, ubican el ori-



gen de estas Ultimas 209 millones de afios atras
(Li et al., 2019). Existe entonces una brecha de
al menos 70 millones de afios entre el fosil de an-
giosperma mas antiguo conocido y las dataciones
obtenidas utilizando analisis moleculares, y a
esta brecha se la conoce como la “Brecha Jurasi-
ca” (Li et al., 2019; Mandel, 2019). La edad del
grupo de plantas con flores ha sido ampliamente
discutida a través de los afnos, desde estudios
tempranos en la década de 1960 hasta el presente,
sin haberse llegado a un real consenso (Herend-
een et al., 2017; Coiro et al., 2019). Para algunos
autores la subita y rapida diversificacion de las
angiospermas en el Cretacico temprano (Figura
1) es una indicacion de su origen y radiacion en
periodos atin mas tempranos (Smith et al., 2010;
Herendeen et al., 2017; Ramirez-Barahona et al.,
2020).

La morfologia de las paredes del polen es uno
de los caracteres mas utiles para la reconstruc-
cion de la evolucion temprana de las plantas con
flores. El registro fosil de polen de angiospermas
proveniente del Cretacico es continuo, mientras
que el reporte de polen precedente a este periodo
es muy esporadico y altamente contestado en su
relacién con las angiospermas (Herendeen ef al.,
2017). Estudios recientes sostienen la hipotesis
de un origen temprano de las plantas con flores,
seguido de un largo periodo de persistencia, an-
tes de su rapida diversificacion (Li ef al., 2019;
Ramirez-Barahona ef al., 2020).

La gran diversificacion registrada entre el
Cretacico medio y superior, dio lugar a la may-
oria de los linajes hoy existentes (Vea y Grimaldi,
2016). La correspondencia entre esta expansion
mayor de las angiospermas y la diversificacion de
insectos y otros polinizadores ha sido largamente
estudiada, pero en adicion a este factor pueden
afiadirse: por un lado, las condiciones ecoldgicas
favorables, y por el otro, un cambio morfologi-
co sustancial en las primeras especies de plantas
flores (de Boer ef al., 2012; Ramirez-Barahona
et al., 2020)

Tres hipotesis han sido propuestas por Man-
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del (2019), para intentar explicar la “Brecha
Jurasica” en el registro fosil. La primera de el-
las sugiere que las angiospermas tempranas eran
raras, y por lo tanto sus fosiles son dificiles de
encontrar ¢ identificar. La segunda postula que el
ambiente en el que se desarrollaron las primeras
angiospermas no era muy propicio para la preser-
vacion de fosiles. Y la tercera hipdtesis apunta a
la anatomia de las primeras angiospermas, que
debieron tener flores y frutos muy pequeiios,
complicando asi la identificacion de las mismas.
El grupo mas cercano a las plantas con flores son
las demas plantas con semilla, o gimnospermas
vivientes. La separacion de los clados de gimno-
spermas y angiospermas vivientes ha sido datada
alrededor de 310 MDA (Figura 1), lo que esta-
blece un limite de tiempo para datar al ACMR
de las angiospermas vivientes. Zuniti y colab-
oradores (2024), mencionan que la discordan-
cia entre arboles genéticos sugiere una historia
evolutiva compleja, posiblemente atravesada por
eventos de varios hibridacion y radiaciones rap-
idas. No obstante, los ultimos analisis realizados
concluyen que, en realidad, la Brecha Jurasico
seria tan s6lo un artefacto, producto de la mala
interpretacion de los registros fosiles (Clark y
Donoghue, 2025).

Otro punto de discusion concierne al origen
geografico de las angiospermas. Los fosiles mas
tempranos conocidos son granos de polen mo-
noporado hallados en estratos que datan de hace
139 a 130 MDA, y han sido localizados en re-
giones que hoy corresponden al norte y centro de
Africa, al Medio Oriente, al oeste de Europa y al
sur de América (Coiro et al., 2019).

Los primeros fosiles de polen conocidos
pueden, por lo tanto, representar una expansion
temprana de las angiospermas de su habitat origi-
nal, en lugar de las primeras poblaciones de angio-
spermas que existieron. Estratos mas recientes en
las mismas ubicaciones y estratos en muchas otras
ubicaciones a lo largo de regiones paleotropicas y
templadas, contienen pdélen tricolporados carac-
teristicos de las eudicotiledoneas, grupo mas re-
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Figura 1. Los analisis del reloj molecular estimaron el origen de las angiospermas en el Jurasico
Inferior (estrellas rojas), mientras que los anélisis basados en fosiles indicaron una fecha en torno
al Cretacico Superior (estrellas negras); la brecha entre estas estimaciones, se denomina “Brecha
Jurasica”. Se indican los dos mayores grupos de angiospermas (grado-ANA y Mesangiospermas).
Fuente: (adaptacion de Li ez al., 2019)
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Figura 2. Los registros fosiles de angiospermas del Cretacico sugieren un origen paleotropical de las plantas con flores

y una distribucion tardia hacia las regiones templadas (adaptacion de Coiro et al., 2019). Valanginiense a Albiano Tardio

corresponden a subdivisiones de edad del Cretécico Inferior desde 139MDA a 100MDA aproximadamente

ciente de angiospermas, las cuales han aparecido
probablemente 10-15 millones de afios después de
los primeros tipos de polen de angiospermos con-
ocidos (Coiro et al., 2019) (Figura 2).

En el Cretacico temprano, la mayor parte
del norte de Gondwana poseia un clima seco y
calido; los fosiles tempranos de angiospermas
provenientes del Congo, Gabon y Brasil han
sido tipicamente encontrados en asociacion con
poélenes de grupos xerofiticos incluyendo Cheiro-
lepidiaceae (conifera extinta) y Gnetales (James
A.Doyle et al., 1982;J. A. Doyle, 1999). Sin em-
bargo, una franja de paleo héabitats mas humedos
es conocida, yendo desde el actual Israel y Egipto
hasta Colombia y Peru. Estas regiones muestran
evidencia de polen de angiospermas tempranas
junto con esporas de plantas tipicas de habitats
himedos, incluyendo Matoniaceae (helechos)
and Araucariaceae (coniferas) (Carvalho et al.,
2017).

Por lo tanto, las angiospermas pueden haberse
expandido originalmente desde héabitats himedos
del norte ecuatorial de Gondwana, primero hacia

habitats mas secos en los territorios circundantes,
y luego dentro de los siguientes 10 a 15 millones
de afios desde el norte de Gondwana hacia zo-
nas templadas de los hemisferios norte y sur. Esta
migracion estuvo acompaifiada de una serie de in-
novaciones en estructuras florales en los clados
emergentes, incrementando su interaccién con
agentes polinizadores y dispersores de semillas
y condiciones ecoldgicas favorables (Endress,
2011; Li et al., 2019). Las angiospermas final-
mente llegaron a dominar los ecosistemas terres-
tres en el Paleoceno, que comenzoé hace 66 mil-
lones de afios (Ramirez-Barahona et al., 2020).
Desde un punto de vista evolutivo, algunos
de los caracteres sinapomorficos que definen
a las angiospermas como grupo son: la presen-
cia del carpelo (y el fruto que deriva del carpe-
lo), los 6vulos con dos tegumentos (excepto en
casos taxdn-especificos), la bisexualidad del eje
reproductor, la presencia del estambre con cuatro
loculos y la doble fertilizacion. En adicion a los
caracteres reproductivos, caracteres ecofisiologi-
cos y vegetativos particulares de las plantas con
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flores pueden también ser listados, como la pres-
encia de vasos en el xilema, las hojas con ner-
vaduras en red y la adaptacion fisioldgica a una
atmosfera con niveles decrecientes de dioxido de
carbono (Scutt, 2018).

La flor moderna y sus componentes

En la actualidad, dos grandes grupos de plan-
tas con flores pueden ser reconocidos, las llama-
das grado-ANA y las mesangiospermas (Figura
1) (APG IIL, 2009; APG IV, 2016). Reconocidas
como el grupo mas antiguo o basal, el grupo gra-
do-ANA esta conformado por tres érdenes Ambo-
rellales, Nymphaeales y Austrobaileyales, entre
los cuales Amborella trichopoda, 1ainica especie
viviente del orden Amborellales, se considera la
especie hermana tinica de todas las demas angios-
permas vivas Amborella Genome Project (2013).
Las mesangiospermas, por el contrario, incluyen
mas del 99.95% de las plantas con flores, y estan
divididas en cinco grandes clados: magnolidas,
(incluyendo las Chloranthaceae), monocotiledo-
neas, ceratophyllales y eudicotiledoneas (Figura
1) (Frohlich y Chase, 2007; Group, 2009; Zeng et
al., 2014; Group et al., 2016).

Coémo se menciond antes, la mayoria de los
caracteres sinapomorficos de las angiospermas
son caracteres reproductivos, los cuales estan
agrupados en una estructura denominada flor. Se
puede describir a la flor como un eje reproducti-
vo compacto, con organos laterales emergiendo
en yuxtaposicion cercana. Estos o6rganos florales
pueden presentar una filotaxis en espiral con un
numero variable de piezas. Sin embargo, la may-
oria de las flores presentan 6rganos en posicion
y numero relativamente fijos dispuestos en verti-
cilos. De manera caracteristica, una flor bisexual
posee un gineceo central formado por carpelos,
rodeado por el androceo con sus estambres, en-
cargados de la produccion de granos de polen
(Figura 3). No obstante, también existen espe-
cies de angiospermas con flores unisexuadas, las
cuales pueden presentar solamente el gineceo o el
androceo desarrollado.
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Figura 3. Flor de Arabidopsis thaliana, mostrando la tipica

flor bisexual con sus cuatro verticilos, desde el centro hacia
el exterior: el gineceo formado por dos carpelos fusionados
congénitamente, el androceo formado por seis estambres,

los dos verticilos del perianto, con cuatro pétalos y sépalos

En una flor tipica, los 6rganos reproductores
estan envueltos por el perianto, compuesto de
organos estériles tipo bracteas. De manera fre-
cuente el perianto esta dividido en un verticilo in-
terno de pétalos, los cuales pueden participar en
las interacciones con los polinizadores, y un ver-
ticilo externo compuesto de sépalos, que actian
como protectores de los botones florales (Figura
3). Ademas, en algunos casos, el perianto puede
estar indiferenciado, entonces sus componentes
son llamados tépalos, y estos pueden ser pareci-
dos a los pétalos o a los sépalos.



.Como se veia la primera flor y cudles son los
posibles ancestros de las angiospermas?
Como el principal cardcter que diferencia a
las angiospermas de sus precursoras, las gimnos-
permas, gran parte de los esfuerzos de investiga-
cién en evolucion de plantas han sido dedicados a
la reconstruccion de la flor ancestral. En las ulti-
mas décadas, una serie de técnicas y métodos han
sido desarrollados y combinados a los efectos de
intentar reconstruir esta estructura. Los métodos
incluyen estudios comparativos de fosiles y estu-
dios filogenéticos morfolégicos y moleculares de
las angiospermas vivientes. Modelos estadisticos
sofisticados pueden ahora ser aplicados a los da-
tos obtenidos de estudios comparativos para re-
construir la flor del ACMR de las plantas con flo-
res (Sauquet et al., 2017; De-Paula et al., 2018;
Sokoloff et al., 2018; Riimpler y Theillen, 2019).
Desde inicios del Siglo XXI, expertos botani-
cos han propuesto posibles estructuras de la flor
ancestral. A finales de los 90 la identificacion del
grupo grado-ANA ha facilitado en gran medida
la reconstruccion del ACMR de las angiospermas
(Rimpler y TheiBlen, 2019). En los afios que si-
guieron, fueron realizados varios intentos, en la
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mayoria de los casos utilizando analisis filogené-
ticos basados en el principio de parsimonia (Do-
yle, 2008, 2012; Endress y Doyle, 2007, 2009,
2015). El desarrollo de nuevos métodos y la dis-
ponibilidad de nuevos fosiles y datos molecula-
res han facilitado aun mas estas reconstrucciones.

En la reconstruccion realizada por Sauquet et
al. (2017) (Figura 4), la flor ancestral es presenta-
da como una flor bisexual y actinomorfa, con un
gineceo superior compuesto por cinco carpelos
libres con insercion en espiral. Seis 0 mas estam-
bres son presentados, ordenados en dos vertici-
los, y rodeados por un perianto verticilado con
organizacion trimera. Sin embargo, este modelo
ha sido criticado a causa del cambio planteado en
la filotaxis entre el androceo y el gineceo: seglin
el modelo planteado, la flor ancestral tendria el
androceo con sus piezas dispuestas en verticilos
concéntricos (Figura 4) y las piezas del gineceo
dispuestas en espiral como se detalla en la for-
mula floral de la figura 4, tal cambio no se re-
gistra en angiospermas vivientes (Sokoloff ef al.,
2018). Ademas, la reconstruccion de Sauquet et
al. (2017) evaluo los estados de caracter de for-
ma independiente entre si, es decir, cada caracter
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Figura 4. Esquema de la reconstruccion de la flor ancestral, diagrama floral y formula floral de la angiosperma

ancestral basada en Referencias: P. Perianto, A. Androceo y G. Gineceo. Sauquet ef al., 2017
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por separado y no en su conjunto con un 6rgano
floral, por lo que se pudo haber producido una
lista de caracteres que eran incompatibles entre si
(De-Paula et al., 2018).

Una elevada heterogeneidad de las flores
existentes pudo haber impactado en la recons-
truccion del estado ancestral de los caracteres, y
que este efecto es mas observado en los érganos
del perianto. A pesar de estas reservas, a partir
de estudios sintéticos se podria concluir que la
flor en el ACMR de las angiospermas vivientes
era probablemente pequefa, bisexual y protogi-
na. Seguramente con un gineceo superior com-
puesto de cinco o mas carpelos. En estas flores,
que tal vez poseian un perianto indiferenciado de
tépalos, es posible que el perianto y el androceo
hayan estado organizados en dos o mas periantos
trimeros. La primera planta con flor probable-
mente era polinizada por insectos y proveia polen
como recompensa Reyes et al. (2018).

Otro aspecto que debe abordarse sobre el ori-
gen de las angiospermas es su relacion con las
gimnospermas, grupo del cual emergieron. La
naturaleza irregular del registro fosil relevante
y la ausencia de parientes vivos cercanos de las
angiospermas, han sido aspectos importantes que
contribuyen con este problema. En la “hipotesis
de las antofitas”, el resultado de los analisis de
cladistica morfologica sugiere que el grupo de
gimnospermas mas cercano a las angiospermas
son las Gnetales vivientes y las Bennettitales del
mesozoico, ya extintas. Sin embargo, esta hipo-
tesis fue refutada en gran medida con la inclu-
sion de los analisis moleculares de los principales
grupos vivientes de plantas con semilla (Doyle,
2012).

Por otra parte, datos morfolégicos provenien-
tes de especies extintas y vivientes han permitido
situar provisionalmente a las gimnospermas ex-
tintas en un arbol filogenético molecular de plan-
tas con semillas vivientes (Figura 5). A partir de
estos estudios, los dos taxones que se muestran
como posibles parientes mas cercanos del lina-
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je troncal de las angiospermas son Caytoniales y
Bennettitales (Figura 5). Cayfonia fue el primer
miembro de las Caytoniales en ser descubierto,
los fosiles de Caytonia representan estructuras
reproductivas femeninas; ademas, son conocidas
estructuras productoras de polen de Caytonan-
thus y hojas de Sagenopteris que podrian corres-
ponder a la misma especie (Doyle, 2008; 2012).

Caytonia esta formada por un eje con clpu-
las laminares, cada una de las cuales contiene
multiples 6vulos. Estas capsulas estan plegadas
de la punta a la base y podrian comparase con
el tegumento externo que envuelve a los 6vulos
en las angiospermas. Sin embargo, homologias
entre estructuras de Caytonia y el carpelo de las
angiospermas es mas dificil de definir (Figura 5)
(Doyle, 2008). Algunas interpretaciones propo-
nen que el carpelo de las angiospermas, deriva
del raquis femenino de un ancestro parecido a
Caytonia.

Por ultimo, las Bennettitales, que carecen
de tegumento externo y de organos carpelares,
también se consideran firmes candidatas a una
estrecha relacion con las angiospermas. Las Ben-
nettitales presentan caracteristicas similares a las
de las angiospermas, como hojas con venas en
forma de red, un eje reproductor bisexual (en al-
gunas especies), granos de polen no acuminados
y un perianto que da al eje reproductor un aspecto
similar al de las flores (Figura 5). Otro caracter
compartido con las angiospermas es la capacidad
de las Bennettitales para sintetizar oleananos,
que son compuestos terpenoides, tan estables
que pueden persistir en los fosiles (Taylor ef al.,
2006).

Los tejidos reproductores femeninos: el carpe-
lo ancestral y su origen

Partiendo del origen, la aparicion y los an-
cestros de las primeras plantas con flores, en esta
seccion nos centraremos principalmente en la
evolucion de la parte femenina de la flor. Situado
en el centro de la flor tipica, el gineceo estd com-



Caytoniales

Escenario N°1.

Angiospermas

Escenario N°2.
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Bennettitales

Escenario N°3.

Figura 5. Tres escenarios alternativos para el origen de las estructuras reproductivas femeninas de las angiospermas,

incluyendo el tegumento externo de los 6vulos, el carpelo, el eje bisexual y el perianto vegetativo. Se utilizaron codigos de

color para indicar caracteres homologos (adaptacion de Scutt, 2018)

puesto por uno o varios carpelos. El carpelo ha
conferido probablemente a las angiospermas va-
rias ventajas importantes en el proceso de repro-
duccidn sexual. Estas funciones incluyen la pro-
teccidn mecanica y bioquimica de los 6vulos, la
recepcion de los granos de polen y el guiado del
tubo polinico. Los tejidos del carpelo también ac-
tuan como barrera selectiva para la fecundacion.
Tras la fecundacion, la pared del ovario dentro
del carpelo sigue desarrollandose para formar el
fruto, que protege las semillas y luego facilita su
dispersion.

El gineceo de la flor en el ACMR de las an-
giospermas vivas estaba compuesto muy proba-
blemente por carpelos separados, ascidiados (en

forma de botella). Probablemente, el apice del
carpelo no estaba completamente fusionado por
estructuras celulares, sino que tenia una entrada
restringida en forma de abertura o canal. Desde
este canal se habrian segregado sustancias para
cerrar el apice del carpelo y facilitar la entrada
de los tubos polinicos (Endress y Doyle, 2015).
Las superficies estigmaticas del carpelo ancestral
estaban probablemente cubiertas por estrias mul-
ticelulares que pueden haber estado fisicamente
en contacto entre carpelos adyacentes, formando
un compitum intraginoecial para permitir el in-
tercambio de tubos polinicos (Endress y Doyle,
2015).

Posiblemente, el carpelo ancestral contenia
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un Gnico 6vulo colgante, o un pequefio niime-
ro de ellos. Estos ovulos eran probablemente
bitégmicos y contenian, ademas del gametofi-
to femenino, un gran nucelo, o tejido de alma-
cenamiento derivado de la estructura pistilada
(Scutt, 2018). Los frutos del ACMR de las angio-
spermas vivas eran probablemente indehiscentes
(Endress y Doyle, 2015; Becker, 2020). El car-
pelo se considera como una hoja modificada que
se ha cerrado alrededor de los 6vulos, pero prob-
ablemente esta estructura guarda una relacion
mas directa con un espordfilo: una hoja especial-
izada que porta uno o varios esporangios. Si se
considera que el carpelo esta relacionado con el
megaspordfilo (femenino) (aunque no es el caso
al menos en una hipotesis de Frohlich (2003),
entonces las escamas del cono ovulado de las
coniferas, por ejemplo, se considerarian homolo-
gas al carpelo, mas recientemente se ha plateado,
que en las gimnospermas, las escamas que portan
los 6vulos, no pueden plantearse como homoélo-
gas de hoja, puesto que posiblemente provienen
del funiculo modificado del 6vulo, con la hipote-
sis de que varios de ellos pudieron haberse fu-
sionado para formar una escama, lo que implica
que si el carpelo es un derivado de las escamas,
cuenta con un origen funicular igualmente (Hert-
ing y Stiitzel, 2022). No obstante, al comprar las
angiospermas con el registro fosil existente, de-
pendiendo del candidato fosil que se tome como
posible antepasado de las plantas con flores, se
pueden reconocer diferentes posibles precursores
anatomicos del carpelo.

Doyle (2008) identifico tres grupos como po-
sibles parientes cercanos del tronco de las angios-
permas, y éstos estan relacionados con tres es-
cenarios evolutivos diferentes para el origen del
carpelo y el tegumento externo del 6vulo de las
angiospermas. En la primera de estas hipotesis,
las gimnospermas similares a Caytonia se consi-
deran antepasados potenciales de las angiosper-
mas, y en este caso el tegumento externo habria
evolucionado a partir de la capula mediante una
reduccion del numero de évulos a uno, dejando
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un tnico 6vulo encerrado ahora en dos capas de
tejido, correspondientes a los dos tegumentos de
las angiospermas. Si las gimnospermas similares
a Caytonia fueron ancestrales de las angiosper-
mas, se ha planteado la hipdtesis de que el raquis
femenino se expandi6 y se plegé alrededor de los
ovulos bitégmicos para formar el carpelo.

En un segundo escenario evolutivo, un eje re-
productor femenino de tipo Glossopteris se con-
sidera como posible progenitor del tegumento
externo y el carpelo de las angiospermas. En esta
hipotesis, la cupula se convirtio en el tegumento
externo, como en la primera hipotesis anterior,
relativa a Cayfonia. Sin embargo, en el caso de
Glossopteris, las cupulas emergen de una bractea
subtendida, y es esta bractea la que se considera
que posiblemente se cerrd alrededor de la cupula/
ovulo bitégmico para formar el carpelo. Una di-
ficultad para esta hipotesis esta relacionada con
la fecha de extincion de las Glossopteris, que
podria haber precedido al origen de las plantas
con flores (Doyle, 2008). De hecho, Glossopteris
también se ha sugerido como posible ancestro de
las Caytoniales (incluida Caytonia). Sin embar-
g0, dado que todavia hay muchas dudas sobre la
fecha de origen de las angiospermas (como se ha
comentado anteriormente), las Glossopteris si-
guen siendo posibles candidatas como ancestros
de las angiospermas.

El tercer escenario alternativo, basado en los
analisis de Doyle (2008), postula que las Benne-
ttitales fueron los ancestros de las angiospermas.
Estas plantas tienen megasporodfilos unidos a un
raquis central, que podria ser homologo al carpe-
lo, aunque no tienen dérganos en forma de cupula
de posible homologia con el tegumento externo
de las angiospermas (Figura 5).

Comentarios finales

Hasta hoy, el origen de las plantas con flores
sigue siendo un tema de debate, iniciando por la
datacion, que ha sido un tema de controversia de-
bido a la discrepancia entre los registros fosiles
y los andlisis moleculares, a la cual se conoce



como la “Brecha Jurasica”. El registro fosil mas
recientemente publicado (Han, et al., 2023) sugi-
ere que ya existian especies de Angiospermas en
el Jurasico medio, sin embargo, alin es necesario
llegar a un consenso sobre los criterios practicos,
claramente declarados, para la identificacion de
angiospermas fosiles.

Por otro lado, la diversificacion de las angio-
spermas, registrada principalmente en el Cretéaci-
co medio y superior, relacionada con la evolucion
de estructuras florales e historicamente vinculada
a la diversificacion de insectos polinizadores se
suma a los puntos de debate debido a estudios
que plantean una brecha temporal significativa
entre ambos grupos. No obstante, un trabajo re-
ciente sugiere que el Ancestro Comun mas Reci-
ente de las angiospermas habria sido polinizado
por insectos (Stephens ef al., 2023).

Se han propuesto tres hipotesis para expli-
car la “Brecha Jurasica”, incluyendo: la rareza
de fosiles, la falta de condiciones propicias para
la preservacion de los mismos y la anatomia de
las primeras plantas con flores. Actualmente, el
registro fosil sugiere un origen geografico en re-
giones que hoy corresponden a Africa, el Medio
Oriente, Europa y América del Sur, y que habrian
formado parte del norte ecuatorial de Gondwana,
con un clima humedo, desde donde se expand-
ieron hacia areas mas secas y templadas durante
un periodo de 10 a 15 millones de afios.

Las caracteristicas evolutivas distintivas de
las plantas con flores son la presencia del carpelo,
los 6vulos con dos tegumentos, la bisexualidad,
los estambres con cuatro loculos y la doble fertil-
izacion. Ademas, presentan adaptaciones ecofisi-
oldgicas y vegetativas Unicas. Otro punto de gran
controversia en el estudio del origen de las an-
giospermas ha sido la reconstruccion de la flor
ancestral. Se han propuesto varias hipdtesis so-
bre la apariencia de la primera flor y sus posibles
ancestros utilizando datos fosiles y analisis filo-
genéticos, describiendo a la flor ancestral como
bisexual, actinomorfa, con un gineceo superior
de cinco carpelos libres y estambres en dos ver-
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ticilos, rodeados por un perianto trimero. No ob-
stante, la reconstruccion exacta de la flor ances-
tral sigue siendo un desafio debido a la falta de
registros fosiles claros y a la complejidad de la
evolucion floral.

Las Angiospermas modernas se dividen ac-
tualmente en dos grandes grupos: grado-ANA
y mesangiospermas. El grado-ANA incluye
ordenes como Amborellales, Nymphaeales y
Austrobaileyales, mientras que las mesangio-
spermas abarcan la mayoria de las especies de
angiospermas. En cuanto a su relacion con las
gimnospermas, se han sugerido candidatos como
parientes mas cercanos, entre ellos las Caytonia-
les y las Bennettitales, cuestion que atn no se
ha resuelto por completo. Como se ha mencio-
nado, una estructura clave en las angiospermas
es el carpelo, cuyos precursores evolutivos han
sido probablemente ctpulas de gimnospermas o
estructuras de Glossopteris. El carpelo ancestral
contenia posiblemente uno o mas évulos y de-
sempefid un papel crucial en la proteccion de los
mismos y reproduccion de las primeras plantas
con flores. Trabajos recientes presentan posibles
escenarios evolutivos con estructuras de espe-
cies candidatas como precursoras de los tejidos
reproductivos femeninos, entre ellos el carpelo
y el tegumento externo del 6vulo de las angio-
spermas.

El estudio del origen y la evolucion de las
angiospermas es complejo y fascinante. En las
ultimas décadas, gracias a estudios que han com-
binado evidencia fosil, andlisis moleculares y
comparaciones morfoldgicas, se han generado
avances significativos hacia la comprension de
la historia evolutiva de las plantas con flores las
cuales se caracterizan por su notable diversidad
morfoldgica y ecologica que han propiciado su
expansion y el dominio de la mayoria de los eco-
sistemas terrestres. A pesar de los avances en la
investigacion, el “abominable misterio” de Dar-
win sobre el origen de las angiospermas sigue
siendo enigmatico en ciertos aspectos.
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