del herbario

Probablemente la mayoria de
nosotros ha visto algun docu-
mental en el que se muestran
los distintos y complejos corte-
jos que anteceden a las cépulas
en muchas especies de ani-
males, incluyendo la nuestra.
De ahf que muchas veces aso-
ciemos el término sexualidad
con la presencia de machos

y hembras que eligen activa-
mente su pareja, algo que en
los vertebrados es particular-
mente cierto. Sin embargo, otros

grupos como las plantas o los
invertebrados marinos mues-

tran una gran diversidad de ex-
presiones en la sexualidad.

A pesar de que la mayoria
de las plantas con flores son
hermafroditas (75% del total
tiene las dos funciones sexua-
les en la misma flor) en éstas
se ha favorecido una amplia
gama de atributos sexuales,
particularmente relacionados
con el movimiento de game-

tos entre individuos (fecunda-

cién cruzada). Entre los atribu-
tos mas notorios se encuentran
los de atraccién, como las fra-
gancias, las formas y los colo-
res, que llegan a ser muy va-
riables. Sin embargo, el hecho
de que las especies hermafro-
ditas presenten ambos sexos
en una misma flor y potencial-
mente puedan autofertilizar-
se ha suscitado entre los es-
tudiosos del tema —desde la
época de Darwin— la pregunta:
épor qué existen distintos me-

;Esla evolucion de la dioecia
un callejon sin salida?
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canismos que evitan la auto-
fertilizacion?

La explicacion més acep-
tada actualmente tiene que ver
con que la progenie producida
por autofertilizacién es gene-
ralmente menos vigorosa que
la producida por fecundacién
cruzada, hecho conocido co-
mo depresion por endogamia.
Es decir, si las plantas que se
autofertilizan presentan depre-
sién por endogamia, entonces
se espera que se favorezcan
mecanismos que faciliten la
produccién de hijos por medio
de fecundacion cruzada, entre
los cuales los méas comunes
son la separacién de los érga-
nos sexuales, tanto espacial
como temporalmente, y los sis-
temas de incompatibilidad ge-
nética (que impiden la fecun-
dacién de los 6vulos con polen
de una misma planta).

Uno de los sistemas de re-
produccién que evita la auto-
fertilizacién por completo y que
ha evolucionado tanto en plan-
tas como en animales es la
dioecia. En las plantas, la dioe-
cia esta caracterizada porque en
una poblacién los individuos po-
seen Unicamente flores mascu-
linas (estaminadas) o femeninas
(pistiliadas), lo que representa
la maxima separacién espacial
de las estructuras reproducti-
vas. Sin embargo, a diferencia
de los animales terrestres, en
las plantas con flores es poco
comun (entre 7 y 9% del total

de las especies son dioicas).

6Por qué si la dioecia pare-
ce ser tan exitosa en un grupo
taxondmico, lo es tan poco en
otro? Una posibilidad es que
en las angiospermas la dioe-
cia sea una novedad evolutiva
y, por consiguiente, las especies
dioicas no han tenido tiempo
suficiente para diversificarse.
Sin embargo, se ha mostrado
que incluso si la dioecia tiene
aproximadamente el mismo
tiempo de haberse originado
que sus grupos hermanos her-
mafroditas o monoicos (en lo
cuales la misma planta presen-
ta flores masculinas y femeni-
nas), su tasa de diversificacion
es menor. Surgen entonces
nuevas interrogantes, pues si
los clados dioicos tienen menos
especies, esto significa que por
alguna razén la evolucién de
la dioecia esta acompafiada
de una menor tasa de especia-
cién o mayores probabilidades
de extincion. Alrededor de es-
te enigma evolutivo, existen tres
propuestas contemporaneas
que intentan darle respuesta.

La primera explicacién se
refiere a la frecuencia con que
los polinizadores visitan las plan-
tas dioicas para que se lleve
a cabo la fecundacién, ya que
ésta requiere que un mismo
grupo de polinizadores visite
tanto las plantas masculinas co-
mo las femeninas. Sin embargo,
como las presiones de selec-
cién que operan sobre las flores
masculinas y femeninas gene-

ralmente son distintas, se ha

favorecido el dimorfismo floral,
por lo que es comun que los
machos presenten despliegues
o recompensas florales que
son mas atractivas para los po-
linizadores que los de las hem-
bras. Por ejemplo, en Leucaden-
dron xanthoconus los machos,
en promedio, producen 322
inflorescencias, contra sélo
16.3 en las hembras. Dichos
contrastes florales entre ma-
chos y hembras llevé a un gru-
po de investigacién a propo-
ner que el dimorfismo podria
acrecentar las probabilidades
de extincién, como se aprecia
en Silenne dioica o en Wurm-
bea dioica, cuyas hembras de-
jan pocos hijos o ninguno. Esta
situacién podria ser drastica
en ambientes donde hubiera
limitacién de visitantes florales
y un marcado dimorfismo flo-
ral. Obviamente, en muchas es-
pecies hermafroditas esto no
sucederia, pues aun en ausen-
cia de polinizadores, éstas pue-
den autofertilizarse y producir
semillas, como lo hace la fa-
mosa Arabidopsis thaliana.

La segunda propuesta par-
te del supuesto de que la pro-
duccién de semillas en una
hembra dioica deberfa ser ma-

yor a la de una hermafrodita,
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pues esta ultima tiene que pro-
ducir polen y évulos, mientras
una hembra produce sélo évu-
los. Pero si las semillas se dis-
persan poco, entonces el agru-
pamiento espacial de semillas
y plantulas de una planta dioi-
ca seréa mayor que la de una
hermafrodita y, por lo tanto, ha-
bré una mayor competencia por
los recursos y probablemente
incrementard la mortalidad.

Ambas propuestas resultan
interesantes, pero dependen
de contextos ecoldgicos muy
especfficos: la primera, de los
dispersores de polen, y la se-
gunda, de los de semillas. Sin
embargo, muchas especies
dioicas no necesitan de anima-
les para reproducirse. Por ejem-
plo, varias especies son poli-
nizadas por el viento (como
encinos y ailes) o por corrientes
de agua (los pastos marinos)
y por tanto pensamos que de-
be haber una explicacién mas
general.

La tercera propuesta que
intenta explicar por qué la dioe-
cia es poco exitosa se refiere
a que un individuo dioico no
se puede autofertilizar. De ma-
nera general, si un individuo

no se autofertiliza, se espera
que genere progenie mas va-
riable que uno que si lo hace.
De forma congruente con es-
ta idea, muchos estudios han
mostrado que las especies que
se autofertilizan poseen meno-
res niveles de diversidad gené-
tica que las especies herma-
froditas que tienen fecundacién
cruzada. Por ejemplo, en el
género Mimulus, la especie M.
guttatus, que es hermafrodita
y se reproduce principalmente
por fecundacién cruzada, po-
see una mayor diversidad ge-
nética que M. nasutus, la cual
se autofecunda predominan-
temente.

De manera similar, la diver-
sidad genética de una especie
dioica deberia ser mas alta
que la de una especie que se
autofertiliza y similar a una es-
pecie hermafrodita que pro-
mueve la fecundacién cruzada.
Para evaluar esa prediccidn,
comparamos la diversidad ge-
nética de una especie dioica
y una hermafrodita que no se
puede autofertilizar. A pesar
de que la diversidad genética de
estas dos especies, ambas
del genero Erythroxylum, debe-
rfa ser equivalente, la especie
hermafrodita (E. havanense)
tuvo mayores niveles de diver-
sidad genética que la dioica
(E. rotundifolium).

Aunque no hay muchos tra-
bajos disefiados para evaluar
si la dioecia puede mantener

altos niveles de diversidad ge-
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nética (como tedricamente se
espera), nuestro estudio no es
un caso aislado. Por ejemplo,
en Sagitaria latifolia las pobla-
ciones dioicas tienen menos
variacion genética que las po-
blaciones monoicas, y en Am-
phibolis antartica (un pasto ma-
rino), que constituye el caso
de pérdida de variacién gené-
tica mas drastico, ni utilizando
marcadores moleculares muy
variables se logré encontrar
rastro alguno de diversidad ge-
nética. Por lo tanto, los estu-
dios de diversidad genética
en especies dioicas sugieren
que la perdida de variacién po-
dria ser producto de la evolu-
cién de la dioecia.

6Qué relacién hay entre la
baja variacién genética y el po-
co éxito evolutivo de las espe-
cies dioicas? Mucha, porque
se ha mostrado tanto tedrica
como empiricamente que con-
forme disminuye la diversidad
genética de una especie, au-
menta significativamente el
riesgo de extincién. Por lo tanto,
si con la evolucién de la dioe-
cia disminuye la diversidad ge-
nética y aumentan las proba-
bilidades de extincién, entonces
también podriamos explicar-
nos por qué el nimero de fa-
milias dioicas incluidas en las
listas de extincién es mayor
que el de sus linajes hermanos
hermafroditas.

Por ultimo, si la dioecia en
las plantas con flores no sélo

no parece ser una innovacion



clave en términos evolutivos,
sino que podria aumentar las
probabilidades de desapari-
cién de una especie, écémo
se puede explicar entonces su
origen? Tedricamente el primer
paso de la evolucién de la dioe-
cia lo constituye la aparicién
de individuos que son estéri-
les para alguna de las dos fun-
ciones reproductivas en una
poblacién hermafrodita. Si los
individuos que surgen son esté-
riles para la funcién masculina,
que es lo mas comun, la pobla-
cién estard conformada por in-
dividuos hermafroditas e indi-
viduos que funcionan como
hembras (poblacién ginodioica).
Por el contrario, si los indivi-
duos son estériles para la fun-
cién femenina, la poblacién es-
tara constituida por individuos
hermafroditas e individuos que
funcionan como machos (po-
blacién androdioica).

Como la esterilidad més
frecuente y mejor estudiada

es la masculing, se sabe ya que

se origina debido a una mu-
tacién en el genoma mitocon-
drial. Las mitocondrias en las
angiospermas se heredan por
los 6vulos (via materna), y la
mutacién que esteriliza la fun-
cién masculina sesga la asig-
nacion de recursos hacia la
produccién de évulos, favore-
ciendo asi la propagacién de
la mutacién mitocondrial. Con-
forme la mutacién mitocondrial
se propaga, evidentemente
menos individuos hermafrodi-
tas habré. Probablemente por
ello en algunas especies como
en Thymus vulgaris, la frecuen-
cia de hembras puede ser cer-
cana al cien por ciento. En
esas circunstancias, la ade-
cuacién de los genes mito-
condriales es muy alta,
pues mientras mas 6vulos
y semillas se produ-
cen, mas copias de
los genes esteriliza-
dores existiran.

Sin embargo,
también se sabe que

la fertilidad masculina puede
ser restaurada. Cuando ello
sucede, se debe a que una
mutacién de origen nuclear re-
vierte los efectos de un esteri-
lizador mitocondrial. En el caso
de que no surgiera otro este-
rilizador mitocondrial después
de la aparicién del restaurador
nuclear la poblacién regresa-
ria a ser totalmente herma-
frodita. Dado que la restaura-
cién de la fertilidad masculina
disminuye la produccién de
6vulos, los recursos se reasig-
narfan nuevamente para pro-
ducir tanto évulos como polen
y la adecuacién de los genes
mitocondriales disminuiria. se
ha propuesto que es-
ta discrepancia
entre los genes
mitocondriales que gene-
ran la esterilidad masculi-
nay los nucleares
que la restauran
(conflictos ge-
néticos), podria

resolverse se-

parando la produccién de 6vu-
los y polen en distintos indivi-
duos, justo como ocurre en las
especies dioicas.

El estudio de la dioecia
constituye un excelente ejem-
plo para mostrar que la evolu-
cién es totalmente ciega. Por
un lado, al separarse los se-
xos en distintos individuos se
resuelve un conflicto entre dos
genomas (el mitocondrial
y el nuclear), pero por otro,
la separacién de los sexos pue-
de generar condiciones que
hagan que las angiospermas
dioicas sean mds susceptibles
a desaparecer que las herma-
froditas.

También queremos recor-
dar que la especializacion
puede llevar a la extincién, es
decir, no porque el dioicismo
se haya derivado del hermafro-
ditismo significa que sea una
condicién mas “exitosa”. La
evolucién no es un proceso
direccional que mejora a las
especies.
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IMAGENES

P.10: Flower Girls. Washington, D.C., 1927. P. 11:
Lewis Wickes Hine, Abe Singer, Boston, Massachu-
setts, 1917; J. Maurer, Flower Lady, 1902. P. 12: Jesse
Parker Clinton y la calabaza premiada, 1908; Russell
Lee, cultivos y hortalizas en Feria del Condado de Ca-
tron, Nuevo México, 1940; Lewis Wickes Hine, vende-
dores, mercado de Indianapolis,1940. P. 13: Fitz Gue-
rin, joven modelo, 1902.
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