CIENCIAS

Biologia evolutiva de la
reproduccion en plantas

LUIS E. EGUIARTE, JUAN NUNEZ-FARFAN, CESAR DOMINGUEZ, CARLOS CORDERO

Sexo ;para que?

omo sabemos por experiencia

personal el sexo consume tiem-

po ¥ energia. Por otra parte la

mayor parte de las especies que
existen en la tierra presentan un tipo u
olro de sexualidad. Ambas observaciones
nos conducen a pensar que el sexo da
venlajas evolutivas a corto o largo plazo.
En este articulo revisaremos los principa-
les patrones de sexualidad en las plantas
superiores ¥ discutiremos su posible evo-
lucion.

Los evolucionistas consideran el pro-
blema del origen y mantenimiento del se-
xo como una de las cuestiones centrales
de la biologia contemporinea, por ello
existen gran cantidad de hipotesis que in-
tentan explicar la evolucion del sexo. Re-
visemos algunas de ellas.

a. Incremento en la velocidad para adap-
tarse. Inicialmente propuesta por Muller
en 1932 (Maynard-Smith, 1978), esta hi-
potesis sostiene que las especies que pre-
sentan sexo pueden incorporar mutaciones
favorables que van surgiendo indepen-
dientemente, a una mayor velocidad que
las especies sin sexo, y asi adaplarse mas
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rapidamente a un ambiente de cambio (h-
gura 1). Sin embargo, eso solo es cierto
en las especies con tamanos de poblacion
muy grandes, ya que en los casos en que
su tamafo efective de poblacion es pe-
quefia evolucionan a la misma velocidad
las sexuales que las asexuales (ver

Eguiarte, 1986 y Eguiarte y Pinero, 1990,
para una breve discusion sobre tamanos
efectivos de poblacion). Adicionalmente,
esta hipotesis ha sido muy criticada por-
que no ofrece ventajas a nivel individuo,
sino solamente a nivel poblacion o de es-
pecie (ver Futuyma, 1986 y Soberon,
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Figura 1. Hipitesis de la evolucion del sexo debido & un incremento en Ia velocidad pam adaptarse
cuando el medio cambia, segin Muller (1932, en Maynard-Smith, 1978; Bell, 1982). Presentamos la
evolucion de dos especies, una asexual y otra sexual. El genotipo inicial en ambas es abe antes de
un cambio ambicnial que hard al genotipo ABRC el mas adaptado. En las poblaciones asexiales las
mulaciones van surgiendo en distinas clonas, pero estas se pienden 3 menos que vayan surgicndo
ilependieniemente en uk misma clona, por lo que toma mucho tiempo ¢l proceso para llegar al
genclipo optimo ABC. En la especie que presenta sexo, el genolipo mutante ABC se produce muis
mpicky por la recombinacion y, por lo tante, se fija tambicn mas mipidamente. Asi, las cspecics o
poblaciones con sexo se podrian adaptar a mayor velocidad.

1988, para una discusion sobre niveles de
seleccion).

Para estudiar esta hipotesis seria nece-
sario analizar especies de plantas relacio-
nadas, unas sexuales v otras asexuales y
ver como se adaplan en ambientes que
han cambiado. La evolucion a la toleran-
cia de metales pesados en pastos alrede-
dor de minas podnia ser un buen sistema
{ver Bradshaw y McNeilly, 1981).

b. El "engrane™ de Muller (Muller's Rat-
chet). Muller sostiene (1964) que en un
ambiente uniforme, el sexo da ventajas
porque permile eliminar las mulaciones
desfavorables, que se producen todo el
tiempo. Los organismos con sexo, pueden

obtener progenie recombinante, libre de
tales mutaciones, pero las especies ase-
xuales van acumulando mutaciones des-
favorables, de manera que la adecuacion
de la especie disminuird con el tiem-
po (figura 2, Chao, 1990). Esta hipote-
sis es discutlible, ya que se basa en lama-
fios efectivos de poblacion muy pequetios
y en un tipo de seleccion a nivel de es-
pecie (Bell, 1982, Chao, 1990). Para es-
tudiar esta hipotesis hay que demosirar
que, 51 se tienen especies sexuales y ase-
xuales en un mismo medio constante, las
asexuales acumulan mas mutaciones des-
favorables y, por lo tanto, va disminuyen-
do su adecuacion (fitness en inglés) en el
tiempo. (Para definiciones de la adecua-
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cion, ver por ejemplo Eguiarte, 1986 y
Futuyma, 1986.) Como el proceso para
demostrar esto seria muy largo, solo se
ha demosirado con poblaciones de orga-
nismos de ciclo de vida corto, como los
virus (Chao, 1990) y los protozoarios
(Bell, 1988).

¢. El sexo como mecanismo de repara-
cion. Esta hipotesis indica que el sexo
un producto indirecto de mecanismos pa-
ra reparar ¢l ADN. (Para una revision del
tema, ver Berstein ef al., 1988.) Los orga-
nismos sin sexo presentanan mas dano en
su ADN que los sexuales, y experimental-
mente sena muy dificil de distinguir de la
hipdtesis anterior.

d. El huevo limpio de Richards (1986).
En muchos organismeos, los virus v olros
patégenos no se transmiten a la progenie
derivada de reproduccion sexual. Por
ejemplo, se ha sugendo que en el nopal
Opuntia fulgida, que se propaga funda-
mentalmente por métodos asexuales, se
producen sexualmente gran cantidad de
semillas para formar algunes hijos lim-
pios de estos patogenos. (Venable, com.
pers.)

e. Ventajas en ambientes espacialmente
heterogéneos. Llamada hipotesis del ran-
gled bank por Bell (1982), sugiere que el
sexo, al incrementar las variacion en la
progenie, pennite combinaciones que pue-
den funcionar bien en distintas condicio-
nes ambientales. Una posible evidencia
para esia hipotesis seria demostrar que los
organismos que viven en ambientes espa-
cialmente mas heterogéneos presentan
mayor propercion de especies sexuales,
mientras que en ambientes muy homogé-
Neas se esperaria mayor proporcion de es-
pecies sexuales.

f. Ventajas en ambientes temporalmente
heterogéneos. También llamados modelos
de “loteria” (Williams, 1975). La idea es
que es el sexo da mayores ventajas mien-
tras mas impredecibles sean las caracteris-
ticas del ambiente en la siguiente genera-
cion. El sexo pennite producir progenie
mas variable e incrementar la probabilida-
des de que parte de esia progenie funcio-
ne bien en el nuevo ambiente (figura 3,
Williams, 1975, Ghiselin, 1988.) Se po-
drian estudiar especies emparentadas filo-
genéticamente, y se esperaria una mayor
proporcion de especies sexuales en am-
bientes muy impredecibles, mientras que
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Figura 2. Hipilesis de la evolucion del sexo en un ambiente no cambiante, debido a la “carga™ genctica generada por mutaciones deleiéreas espontancas
0 hipotesis del “engrane™ de Muller, (Muller’s Ratchel.) S¢ considera que inicialmente se tiene un genotipo adapiado aBCDEFGH, entre mis poqueiia sca
la poblacion ascxual, mayor va a ser la cstocasticidad, ¥ mayor va a ser la velocidad a la que se van fijando las mutaciones deletéreas, indicadas con
letas mimisculas. En las poblaciones asexuales, por estas mulaciones va gimndo, de mancra imeversible, el “engrane”™, Las poblaciones ascxiales no
presentan mecanismos para climinar estas mutaciones, micniras que cn las sexuales por recombinacion se estan formando constantemente genotipos libres
de ellas. Asi, la adecuacion promedio de la poblacion ascxual finita va disminuyendo, aunque el ambicnte no cambic y, eventualmenite, la pueden

conducir a la extineidn.

los lugares que permanéecen sin cambio
en muchas generaciones deben de eslar
dominados por especies asexuales. Esta es
una de las hipolesis intuilivamente mas
aceptadas por la mayoria de los ecdlogos
¥ biclogos evolulivos, aunque existen po-
cas evidencias empiricas que la apoyen.
(Bell, 1982.)

Fero no todo es felicidad. El sexo, co-
mo sefialamos anteriomente, presenta se-
nas desventajas, cuando menocs desde un
punto de vista tedrico:

a. Se gastan recursos en aclividades y es-
tructuras que directamente no se traducen
en hijos (en las plantas: flores, néctar,

polen).

b. Se gasta en producir machos que direc-
tamente no van a producir hijas. 5i un
mutante solo produjera hijas asexuales de-
jaria el doble de descendientes que el res-
to de la especie (y por lo tanto se selec-
cionaria a favor este mutante, esto es,
cada vez seria mas abundante el mutante).
Al costo de producir machos, Maynard-
Smith (1978) lo llama el “costo de la

meiosis”.

¢. El sexo rompe combinaciones dptimas
de genes, o cuando menos que funciona-
ban bien. Es decir, que el genotipo de los
padres, que habia funcionado razonable-
mente bien (por lo menos llegaron a la
elapa reproductiva), se desintegra para

producir nuevas combinaciones de funcio-
namiente desconocido. Si el ambiente es
poco cambiante, esto seria danino, ya que
s¢ producirian hijos con combinaciones
suboptimas de genes (Nufez-Farfin,
1991).

d. La reproduccion sexual es menos efi-
ciente. En organismos con sexos separa-
dos (dicicos) o con autoincompatibilidad
{en hermafroditas), se necesila de un ele-
mento del sexo opuesto (o de un genotipo
compatible, en el caso de hermafroditas

frecuencia

»— progenie asexual

progenie sexual

baja

ADECUACION

Figura 3. Hipotesis de la evolucion del sexo por ventajas en ambienles tlemporalmente heterogeneos,
o modelo de “lotena”, (Williams, 1975.) En especies sexuales, asunqgue posiblemente la media de la
adecunciin de su progenic sea menor que en las asexuales (por la llamada “carga recombinacional™,
generada porgue en la reproduccidn sexinal se producen hamdcigos para genes deletéreos ¥ se rom-
pen combinaciones optimas), su varianza tambicn ¢s mayor y se pucden producir algunos individuos
con adecuacion notablemente alta, aungue cf ambiente sea improdecible. En otras palabras, mientras
que en cspecics asexuales ioda wna clona tiene im solo boleto de la lofena, en las especies sexuales
cada hijo tiene un munero distinto y alguno puede “pegarle al gordo™ en la proxima genermeion.

Mo ESPECIAL 6 NOVIEMBRE 1997

71



CIENCIAS

autoincompatibles) para reproducirse. En
condiciones de baja densidad de pobla-
cion, o de falta de polinizadores, esto
ocasionaria bajas fecundidades (Domin-
guez, 1990).

(Qué podemos concluir? Las hipotesis
sobre el sexo son claras, pero nadie ha
demostrado concluyentemente como ha
evolucionado, especialmente en las plan-
tas. Por otra parte, la mayoria de estas hi-
polesis no son mutuamente excluyentes, y
seguramente todas juegan, en menor o
mayor grado, un papel en la evolucidn
del sexo (Bell, 1982.) Hace falia gran
cantidad de trabajo empirico teniendo es-
to en mente, que compare la ecologia y la
biologia reproductiva de las plantas, con
el fin de oblener una base de datos lo su-
ficientemente robusta para poder explorar
estas hipolesis. Asimismo faltan estudios
intensos de reconstruccion filogenética
para poder decidir las comparaciones co-
rrectas. Asi, el estudio de la biologia re-
productiva en las plantas es, por un lado,
decepcionante, al no poder responder to-
davia a la pregunta ceniral de como ha
evolucionado el sexo pero, al mismo
tiempo, es profundamente excitante al
permitir hacer gran cantidad de trabajo de
campo y expenmental, con el cual docu-
mentar los patrones y poder sugerir y ex-
plorar hipotesis. La pregunta sobre para
queé sirve el sexo sigue abierta.

Con esto en mente, pasemos a discutir
los patrones especificos de sexualidad en
las plantas con flores, que esperamos sir-
van de cimiento para la futura realizacion
de mas trabajo evolutivo al respecto.

La vida sexual de las plantas

Las plantas presentan una complejidad de
sisternas y combinaciones reproductivas
que ni remotamente presentan los anima-
les (tablas 1 ¥ 2). Un punlo fascinante,
que por falta de espacio no podemos
abordar, es la comparacidn entre los siste-
mas reproductivos de las plantas con los
de los animales. Aparentemente la mayor
complejidad en la biologia reproductiva
de las plantas se debe a su falla de movi-
hdad, por lo que han evolucionado esta
diversificacion.

La reproduccion asexual en las plantas
con flores (tabla 1) presenta una gran di-
versidad (estolones, bulbos, propagulos,
elc.), que no son excluyentes de ofros ti-
pos de reproduccion. ka principal ventaja
evolutiva de la reproduccion asexual es el
costo relativamente bajo por hijo, dado

que no se necesita inverlir en estructuras
¥ procesos accesonos (produccion de néc-
tar, polen, flores, etc.).

Se ha encontrado que la propagacion
asexual puede ser muy comin en plantas
de ecosistemas extremos, pero predeci-
bles, como lo son estepas, sabanas, mans-
mas salobres, acantilados y praderas alpi-
nas, ¥y llegan a representar entre el 45 y
80% del total de las especies. (Richards,
1986.) Ahora bien, no es una forma muy
frecuente en plantas anuales ni bianuales,
pero si lo es en herbiceas perennes, ar-
bustos, enredaderas ¥ bejucos. Muy pocos
arboles la presentan, como es el caso de
los géneros Populus, Ulmus y Prunus,
mientras que en las plantas acwilicas es la
forma mais extendida, por ejemplo el lino
acudtico (Eichhornia crassipes, Ponlede-
Naceas) &5 un caso Imprésionante.

Usualmente este tlipo de reproduccion
tiene una capacidad de dispersién muy li-
mitada, lo que podria ser una desventaja
muy importante. Sin embargo, la posibili-
dad de propagacion asexual puede resul-
tar muy venlajosa, porque permile unir
los beneficios que ofrece el no reprodu-
cirse sexualmente, como el de mantener
“congelados™ ciertos genotipos eficientes
¥y ser poco costosa, con los de la repro-
duccion sexual. Ademis generalmente re-

sulta muy facil cambiar de asexual a se-
xual, segun el estado fisiologico y ecold-
gico de la planta (tabla 1).

La apomixia es la produccion de semi-
llas de genotipo idéntico al de la planta
madre (o sea, produccion de semillas sin
meiosis), y presenta una serie de caracte-
risticas intermedias entre la propagacion
asexual ¥ la reproduccion sexual (labla
1). Generalmente tiene una buena disper-
sion, su costo es relativamente bajo y no
produce individuos con baja adecuacion
resuliado de autopolinizacion (por la ex-
presion de alelos recesives nocivos, ver
mis adelante y Eguiarte y Pifiero, 1990),
pero no produce nuevos genolipos.

La automixis es similar a la apomixis,
pero involucra una pseudofecundacion del
cigoto con otra célula haploide de la mis-
ma planta madre. Asi, los resultados de la
automixis son idénticos a la autopoliniza-
cion estricta {tabla 1). En un plazo relati-
vamente corto, se producen puros indivi-
duos homdcigos idénticos. Comparada
con la autopolinizacion, presenta la des-
ventaja que es muy dificil de cambiar a
otro sistema reproductivo.

La apomixis, junto con la automixis
{en la practica puede ser dificil separar-
las), parecen ser relativamenle comunes,
ya que se presentan en alrededor del 10%

Tabla 1. Principales modos de reproduceion de las plantas superiores.

Moda Disper |éModilicoble? |Rec.Gen |éHomo.? |Costo MNuevos
Relative |Gen.
Propogocion osexual  |Poco  |Si No Mo 1 Mo
Apomixs S Mo Mo Mo 2z Mo
Automixis 5 Mo 5 S 3 5
(Eimitado)
Auto-polinizocdn Si o o S 4 5
(hmitado)
Polinizocién cruzada |5 IS 5l Mo 5 Si

mecaomsmos de dispersibn,

Disper.: Se reliere o s esle modo de repreduccidn se encuentra asociodo o ne o

de reproduccitn.

Meodificable: Se refiere o qué tan foctible es que se combie de este modo o ofro modo

Rec. Gen: Recombinoodn Gendhica, se refiere o & lo presenian o no.

e ——

e e

Homo: Se refiere a si se producen o no individuos homécigos en mayores frecuencios
que los esperodos por opareomientos ol aror.

Costo Relotive: El costo relative de producir un hijo, del menos caro {1) al mas carol3).

Muevos Gen: Se refiere o si se producen o no nuevos genolipos.
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de las plantas (Richards, 1986). 5¢ ha re-
portado en 34 familias de plantas con flo-
res, pero la mayoria de los taxa que la
presentan (73%) se encuentran en tres de
ellas: Compositae, Gramineae y Rosaceae
(Richards, 1986). El pnncipal problema pa-
m ¢l estudio de esta forma de reproduccion
radica en que no es obvia, y muchas veces
la presentan plantas con flores aparentemen-
te funcionales, como algunas especies de
diente de lecn (Taraxacum spp).

Las principales ventajas ecologicas y
evolutivas de la apomixis - automixis, es
que se asegura la reproduccion aun en
condiciones desfavorables para la polini-
zacion o en ausencia de polinizadores (la-
bla 1); mientras que puede conservar al-
gunas de las ventajas de la reproduccion
sexual, como por ejemplo la dispersion,
la reparacion del matenal genélico y las
ventajas enunciadas en la hipotesis del
“huevo limpio™; ademds se evitan los gas-
tos de producir machos (o costo de la
meiosis). Entre las principales desventajas
destacan por una parte, el que es muy di-
ficil regresar a la reproduccion sexual una
vez que s¢ ha perdido, v por la ofra, que
én la automixis se producen, cuando me-
nos en las primeras etapas, muchos ho-
mocigos que pueden presentar una menor
adecuacion.

Los sistemas reproductivos mas intere-
santes desde nuestro punto de vista son el
par autopolinizacion/polinizacion cruzada
(tabla 1). Los datos de la literalura sugie-
ren que es relativamente facil cambiar de
uno a olro sistema reproductivo, y asi no
perder la plasticidad como en el caso de
la apomixis y la automixis.

Dentro de la polinizacion cruzada
existen gran cantidad de diferentes siste-
mas reproductivos (tabla 2), v todo un
gradiente conlinuo entre la aulopolinza-
cion obligada y la polinizacion cruzada
obligada.

Los alelos de autoincompatibilidad son
aquellos que de darse 1guales en dos indi-
viduos, les impiden polinizarse muiua-
mente (Hedrick, 1983). Asi se evita la au-
topolinizacion (tabla 2), pero también
generan patrones de flujo génico particu-
lares (solo entre individuos que no pre-
sentan los mismos alelos). Los sistemas
de autoincompatibilidad parecen ser muy
comunes, Por ejemplo trabajando en la
selva seca de Chamela (Jalisco), Bullock
(1985) encontro que T6F de 33 especies,
eran autoincompatibles, Generalmente se
reconocen dos tipos de autoincompatibali-
dades: la esporofitica y la gametofitica.

Tabla 2. Distintos sistomas reproductives de polinizacion cruzads, Datos de porcenlajes de cspocies

tornados de Riclards { 1986G).

Sistemo * géh‘-mdiﬁcub]ei Por seleteion | tevitar Autopol. % Especias
Incompatibilidad 1 ] o 5l S0%
Heterostiho 1 s no si

Dicogamio <1 si 1) si

Herkogomia <] &i no si

:".unnitismn <] si si si 5%
Drocsmo 1 na si s 4%
Andromonoicismo®® | <1 si si 5i 1.7%
Ginnrln.t-:m‘;ilr:i-im;: <1 si sl s 2.8%
{G-a::rr:;inmiunes"" 14.5%

*1: Es lo toso de polinizacidn cruzoda (ver texta). 5i es de uno significa que la poblacdn
prasento exclusvamente polimzacidn cruzado; si es menor de |, quiere decir que existe
cierlo grodo de auvlopolinizacién; =i es de 0 es que solo existe aulopolinizocién,

otro.

iModilicable?: 5S¢ refiere o gué tan foctible es que este sistema reproductive combie a

{wer toxba).

$5el. sewunl?: Se reliere 0 51 se pedrio evolucionor @ este sulemo por seleccién sexvol

probabibdodes de aulopolinizacidn

tEvitar Avlopol.?: Se refiere si un sistema dado podrio evelucionar para disminuir los

dodeo.

o Especws: Porcentojes estimodo de los plontos con llores que presenton un sistemao

—

** Andromonoicsmo se reliere o especies que en el mismo indwiduo presenton flores
perfactos (hermafroditas) y flores masculinas.

*** Ginomonoicismo se refiere o especies que presenfon en un mismo individuo flores
perfecias [hermatrodilas), y Hores femeninas.

1II|:}II:'J$ MENoE COmunts.

v Onros combinaciones incluyen etpecies androdicicas, con plonlos mosculinags y
plantas hermalrodilas y especies ginodiocas, con plantas hembra y hermofroditas y olros

La esporofitica esta determinada por el
genolipo de los padres, mientras que la
gamelofitica esta delerminada directamen-
te por ¢l genolipo de los gametos. La mas
comiin es la esporofilica y se ha estimado
que se presenta en cerca de la mitad de
las angiospermas (Richards, 1986). Por
otra parte Bawa (1979) encontro que el
88% de 25 especies de arboles neotropi-
cales presentaban incompatibilidad game-
tofitica. Aparentemente, eslos sistemas de
autoincompatibildad han evolucionado pa-
ra evilar la endogamia y sus efectos noci-
vos (Charlesworth y Charlesworth, 1987).
Estos sislemas pueden presentar gran can-
tidad de distintos alelos, ya que cada nue-
vo mulante que surja tiene una ventaja
sobre los demas, al poder fecundar a
cualquier otro individuo (ya que nadie va
a ser incompatible con él). Asi por ejem-

plo Emerson (1939), encontro en Oneot-
hera erganensis, 34 alelos distintos en so-
lo 134 individuos.

La heterostilia es una version interesante
de incompatibilidad esporofitica (tabla 2),
ligada a distintas morfologias florales. Ge-
neralmente se pueden distinguir solo dos o
tres morfos, codificados por uno o dos leci.
El caso de dos morfos se denomina distilia
(codificada generalmente por un solo loci) y
el de tres tristilia (dos loci). En el caso de la
distilia, uno de los morfos se llama (siguen-
do a Darwin, 1876) pin, que presenta estilo
largo ¥ estambres cortos ¥ otro morfo es el
thrim, que presenta un estilo corto y los
estambre largos. Ganders (1979) reporta 155
generos que presentan heterostilia, distribui-
dos en 24 familias, especialmente en las
rubiiceas (labla 3). Los estudios de estructu-
ra genética en la rubiicea Pyschotria faxlu-
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cens (Pérez-Nasser, 1990} y de la fenologia
y biologia reproductiva de Eryrroxylon ha-
vanense (Dominguez, 1990; Avila 1991) do-
cumentan aspectos de la evolucion de este
sistema reproductivo,

La heterostilia parece haber evolucio-
nado a partir de plantas autoincompatibles
homomérficas, aparentemente para hacer
mds eficiente la transferencia de polen en-
tre los dos genotipos mutuamente compa-
tibles. Por lo tanto se debe de 'up-urnr
principalmente en sistemas especializados
de polinizacion, como por abejas sociales,
polillas esfingidas y aves. Por ejemplo en
Primula floribunda Richards (1986) docu-
menta que el grado de heterostilia esta in-
versamente correlacionado con la altitud
en los Himalayas, debido a que a mayor
altitud existen menos polinizadores y las
plantas recurren a polinizadores no espe-
clalizados y a la autofertilizacion.

La mayor parte las especies heterostili-
cas presenlan proporciones iguales de los
dos morfos (Pérez-Nasser, 1990) lo cual
puede ser una consecuencia de la segre-
gacion mendeliana de los genes que la
determinan. Sin embargo, Charnov {1984)
ha sugerido que en realidad estas propor-
ciones corresponden a la estrategia evolu-
tivamente estable (mis adelante explicare-
mos eslo).

Una consecuencia interesante de la he-
terostilia es que genera apareamientos
preferenciales (“assortative matings™), da-
do que la mitad de los individuos sélo
puede aparearse con la otra mitad, esto
puede llegar a generar un exceso de hete-
rocigos en la poblacion (Hedrick, 1983).

Por otra parte se ha sugerido que en
algunos casos, uno de los morfos (gene-
ralmente el que presente estambres largos
y estilo corto, o sea el thrum), es mds efi-
ciente como donador de polen y el otro
(usualmente el que presenta el estilo largo
y los estambres cortos, o sea el pin), es
miés eficiente como madre, por lo que tal
vez se estin observado las primeras ela-
pas de la evolucion al diocismo (Wyatl,
1983; Charlesworth, 1985).

La dicogamia es la separacién tempo-
ral de las funciones masculinas y femeni-
nas en una misma flor y, por si misma,
puede generar, en alguna proporcion, fe-
cundacion cruzada (Eguiarte, 1990). Asi
existen especies protindricas, en las cua-
les primero se ofrece el polen y luego los
esligmas, ése es el caso de la agavacea
Manfreda brachystachya. (Eguiarte y
Burquez, 1987.) Mientras que en las es-
pecies protoginicas, el proceso es al re-

Tabla 3. Familias ¥ niomero de géncros que
presentan heterostilia, Las familias que presen-
tan casos de tristilia se indican con una r, cn
las otras familias salo se presenta distilia (da-
tos de Ganders, 1979).

. - Nimero
Familia eTristilio? de ghoeros

Acanthoceos 1

Boroginacece

Connaroceas i

Erythroxylaceas

Fabaceoe

| ot | o D | g | D

Genlianaceae

iridoceoe 1

Linacaoe I¥

Logonioceos

Lylroceoe i

Menyanthaceoe

L | b f LA | BRI

Oleaceos

CHacoceas

Chalidoceoe ir

O || e

Plumbaginaceoe

Polygonaceae

Ponterdocece tr

Primuloceae

Rubioceae 94

Santalocans 1

Saxifragaceae 1

Sterculioceoce 2

Turneraceae 5

vés, primero los estigmas y posteriormen-
te &l polen. Sin embargo, si no todas las

flores de una planta funcionan sincronica-
mente con estas fases, puede haber geilo-
nogamia, que es autofertilizacion con po-
len de la misma planta, aunque de otra
flor. Schoen (1982b) demostrd que en Gi-
lia achilleifolia, el grade de dicogamia
correlaciona bien con la tasa de poliniza-
cion cruzada: entre mayor grado de dico-
gamia, menor autopolinizacion (ver mas
adelante la definicion de la tasa de polini-
zacion cruzada).

La herkogamia se refiere a la separa-
cion espacial entre las funciones masculi-
nas y femeninas en una flor perfecta. Se
pucde esperar que el grado de aulofertili-
zacién disminuya mientras mayor sea la
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distancia entre la parte femenina ¥y la
masculina. Esto ha sido documentado en
algunas especies, como en [pomoea pur-
purea y Turnera ulmifolia. (Ennos, 1981;
Barret y Shore, 1987.) Consideramos que
la herkogamia solo puede ser explicada
cOmMo un mecanismo para tratar de dismi-
nuir la autofertilizacion.

Asimismo existen plantas con flores
masculinas y femeninas de manera sepa-
rada, dentro del mismo individuo, llama-
das plantas monoicas, como la palma As-
trocaryum mexicanum (Burgquez et al.
1987, Eguiarte, 1990) o con individuos
masculings y femeninos, llamadas plantas
dicicas, como la papaya (Carica papaya).

El dicicismo claramente evita la auto-
fertilizacion, pero existen hipotesis de que
podria evolucionar por medio de otros
mecanismos, como la seleccion sexual,
que revisaremos mas adelante. El diocis-
mo es mas comin en plantas que son po-
linizadas por el viento y por insectos pe-
queftos y generalistas, y en plantas a las
que dispersan los vertebrados (tabla 4).
La dispersion por vertebrados invelucra la
produccién de frutos mds caros, y posi-
blemente este incremento en los costos de
produccion determine la evolucidn del
diocismo (esto se verd con cuidado mis
adelante, en la teona de la asignacion se-
xual). Por dltimo, otro patron que es inte-
resante comentar, es el de que el diocis-
mo es mas comun en arboles y arbustos
que en hierbas ¥ que en bosques tropica-
les, ambas caracteristicas también estin
asociadas con produccion de semillas mas
grandes en esas formas de vida y comuni-
dades (Bawa, 1980). Existe otra hipdtesis
para explicar el diocismo que se centra en
que la separacion del nicho entre ambos
sexos, provoca un buen mecanismo para
reducir la competencia intraespecifica (Ri-
chards 1986).

Aparte de estas formas bisicas de se-
xualidad existen otras mas complejas (por
ejemplo individuos con flores perfectas e
individuos sdlo con flores masculinas, ta-
bla 2), lo mismo que no hay que olvidar
las posibilidades de cambio de sexo, ya
sea como funcion del tamafio o de la
edad.

. Qué tanto es tantito? o como
estudiar la autofecundacién

Para definir el grade de autopoliniza-
cion/fecudacion cruzada que presenta una
poblacion, se ha propuesto la tasa de fe-
cundacion cruzada (I, en ingles “oulcros-
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sing rate™). Esta tasa toma valores de ce-
ro, si toda la progenie de una poblacion
es producto de autofertilizacion; cambia a
uno, si toda la propenie es resultado de
polinzacion cruzada. Existen varios algo-
ritmos para calcular esta tasa de fecunda-
cion cruzada (ver Coello y Escalante,
1989, Eguiarte, 1990). La manera mais
sencilla de estimarla es si se tiene una
planta homdciga para un alelo recesivo
(aa); a continuacion se cuentan sus hijos
heterdeigos (Aa). De esta manera, la tasa

de polinizacion cruzada t sernia:
Proporcion de hijos
heterocigos Aa
im=

Frecuencia de alelo A

{no presente en la madre)

en la poblacidn

Por ejemplo, si la planta madre con
genotipo aa tiene 15 hijos en total: 10 hi-
jos aa (producto de autofertilizacion y fer-
tilizacion con polen con el alelo a de
otros individuos) ¥ § hijos Aa (produci-
dos necesanamente por polinizacion cru-
zada con polen portador del alelo A), y si
la frecuencia alélica del alelo A, en la po-
blacion es de 0.5 (para una breve discu-
sion sobre frecuencias aléicas, ver Eguiar-
te, 1986), entonces:

s 0333 _

I'H-Ts— 0.666

o sea que la probabilidad de que un hijo
sea producido, por pelinizacion cruzada,
es de dos tercios en esa poblacion. Clara-
mente estos calculos se pueden complicar
(¥ mejorar) si se consideran mas plantas,
se usan los datos de los individuos homo-
cigos, ¥ se utilizan mas loci. Los leclores
interesados estan invitados a consultar los
trabajos de Coello y Escalante (1989),
Eguiarte (1990) v Perez-Nasser (1990).
Analicemos algunos patrones de distni-
bucion de la tasa de polinizacion cruzada.
En pnmer lugar, como sugiere la figura
4, la distnbucion de la 1 en distintas espe-
cies de plantas es bimodal (ver también
Eguiarte, 1990); la mayor parte de las es-
pecies se autopolinizan (t de alrededor de
0), o se polinizan cruzadamente (1 de al-

rededor de 1), Posiblemente esto sea un
artefacto, causado por un muestreo no
aleatorio de las especies: actualmente se
tienen datos, principalmente para pastos,
que demuestran que muchos de ellos so-
lamente se autopolinizan, o de coniferas,

donde podemos observar que todas cuen-
tan con tasas de polinizacion cruzada
muy alta. Datos de otra especies, basica-
mente arboles que no sean coniferas, ayu-
darin entender este palron y su posible
relevancia.

Tabla 4. Algunas camciensticas notables de la distribucion de las especics dioicas (maodificada de

Bawa, 19809

Forma de wida de especies dicicos (% del tolal)

Forma de wda Caorchna del Nore Californio Barre Colorodo
Estodos Unidos Estados Unidos Panama
Arboles 12 20-33 21
Arbusios 14 0.23 11
Bejucos & - 11
Hierbas 1 4.9 2

Incidencio de especies dicicos en distinfos floras

Flora Porcenloje especies dioicos
Islas Britanicos 3.1%

Carcling del Norte, EU. 3.5%

Chomela, México 12.3%

Barre Colorade, Ponomd 9%

Ecuodor I%

Asociacion de especies dicos con polinizodores

Grupe de plantas Polinizados por insectos Polinizodos por vertebrados
Bosque tropical himedo alia baja

Bosque tropical seco alia bajo

Fuchia spp. P2% 0%
Leranthacece 100% 0%
Simaroubaceas 1007% 0%

Asociacion de especies dicicas con el modo de dispersion

Grupo de planias Interiores de onimaoles Otros
Angiospermaos 27 7
Gimnospermos 20 5

Na. ESPECIAL & NOVIEMBRE 1992
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Un punto realmente interesante es que
la mayor parte de los drboles y plantas
perennes de vida larga, presentan polini-
zacion cruzada, mientras que muchas
plantas anuales presentan principalmente
autofecundacion (Eguiarte, 1990). Las
causas de este patrén permanecen sin ser
explicadas, aunque posiblemente tengan
relacion con la seleccion sexual (ver mads
adelante) yfo con la llamada “depresion
por endogamia™ (ver Eguiarte y Pifero,
1990, Eguiarte, 1990 y Nufez-Farfan,
1991} en drboles de vida larga se acumu-
lan mutaciones que, en el caso de que és-
tos se autopolinicen, se van a manifestar
¥ causaran que la progenie tenga adecua-
ciones muy bajas. En las plantas anuales
estas mulaciones no se acumulan, ya que
cada afo, al reproducirse, se eliminan.
Por ello esta idea se podria explorar reali-
zando cruzas cuidadosas y comparando
especies relacionadas con ciclos de vida
contrastantes (como es el caso de muchas
especies de compuestas, en las que se

pueden encontrar tanto plantas anuales
como arboles, dentro de un mismo gé-
neno).

Otro patron que merece discutirse es
el que se ha observado en especies con
tasa de polinizacion intermedia, en las
que la t puede ser muy variable, Un
ejemplo de ello es el trabajo con Phaseo-
lus coccineus por Coello y Escalante
(1989) y Vargas (com. pers.). Esta vana-
bilidad es razonable si se piensa que estas
especies no presentan ni flores cerradas
(cleistogamia), ni alelos de auloincompa-
tibilidad ni son dicicas, y enlonces la t
depende de las condiciones del sitio, del
clima ese afo, de la posicion de la planta,
de lo que hacen las otras plantas y del
comportamiento de toda la comunidad de
polinizadores. Existe algun tipo de rela-
cion muy interesante entre polimorfismos
en los colores de las flores y la t, relacio-
nadas a su vez con las visitas preferencia-
les de los polinizadores que se han obser-
vado en varias especies; uno de los
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Figura 4. Distribucion de la fass promedio de polinizacidn crazada | para 74 especies de plantas
{datos recopilados por Eguiarie, 1990). Esta tasa toma valores de cero, si toda la progenic de uma
poblacion es producto de la sutoferilizacion, a uno, 81 foda la progenie s resuliado de polinizacion

cruirmila.
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mejores ejemplos es el presentado por
Ipomoea purpurea en el sureste de los
Estado Unidos (Clegg y Epperson, 1988).
Otro ejemplo inleresanle es el sugerido
por Martinez del Rio y Burquez (1986)
en Mirabilis jalapa: en la noches mds
templadas las plantas son polinizadas por
polillas de la familia Sphingidae, pero en
las noches frias ¥ lluviosas, como las po-
lillas no estin activas, las flores se auti-
polinizan a la mafana siguiente.

Por dltimo consideramos relevante se-
fialar que la t es uno de los parametros
mads importantes en la delerminacion de
la estructura genética de las poblaciones y
su microevolucion, como lo demuestran
las simulaciones de computadora realiza-
das por Eguiarte y Valdés (ver Apéndice
I, Eguiarte, 1990).

La depresion por
endogamia

Tradicionalmente los botinicos hemos in-
terpretado la gran diversidad exislente en
los sistemas reproductives de las plantas
en términos de la “"Ley de Darwin-
Knight™ (Darwin, 1876): La naturaleza
aborrece la autofertilizacion. En otras pa-
labras, segiin este punto de vista, los sis-
temas reproductives en las plantas, han
evolucionado para resolver un problema
comun, el de evitar dicha autoferliliza-
cion. Estas ideas surgen de la observacion
de que muchos organismos (no solo plan-
tas), cuando se autofertilizan o se cruzan
entre parientes, muestran una menor ade-
cuacion. Esta menor adecuacion en la
progenie consanguinea se ha llamado de-
presion por endogamia (para una revision
del tema ver Eguiare y Pifero, 1990.)
Por ejemplo, Darwin estudio 57 especies
de plantas y demostro depresion endoga-
mica en la mayoria {(Darwin, 1876). Asi-
mismo encontro evidencias de que los
efectos de la endogamia eran menores en
las plantas que rutinariamente presentan
autofecundacion. Revisiones recientes, co-
mo la de Charlesworth y Charlesworth,
(1987, ver tambien figura 6 en Eguiarie y
Pifiero, 1990), indican que efectivamente
la depresion endogdmica es un fendmeno
generalizado en las plantas, pero al mis-
mo liempo demuestran la necesidad de
realizar mas estudios que documenten
claramente los palrones, causas y conse-
cuencias de este fendmeno. Por ejemplo,
Nunez-Farfin (1991), encontro un caso
opuesio en Dafura stramenium, una plan-
ta con muy bajos niveles de variacidn ge-
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Figuma 5. Los componenies de la seleccion natral (modificada de Endler, 1986).

nética; les individuos producto de autopo-
linizaciones presentan la misma adecua-
cion, o ligeramente mayor, que los produ-
cidos por polinizaciones cruzadas. Las
preguntas mas importantes que se nos
ocurren enlonces son: qué tan comin es
esla depresion endogdmica inversa en
plantas y a qué se debe.

En términos generales la depresién en-
dogamica tiene dos posibles causas. Una
es la de la “carga™ genélica, representada
por los alelos recesivos letales o deleté-
recs, que bajan la adecuacion en fonma
homdéeciga. Si se realizan cruzas entre pa-
rientes, las probablidades de obtener hijos
homocigos para ¢slos genes s¢ incremen-
tan, produciendo progenie con baja ade-
cuacion. La olra posible causa es la de la
hetercsis, segin la cual los individuos he-
terocigos tiene dos versiones de los genes
¥, por lo tanto, lienen un funcionamiento
oplimo en diversas condiciones, mieniras
que los individuos homocigos solo tienen
una version y funcionan subdptimamente.
El mecanismo genético es el llamado de
sobredominancia por Dobzhansky, resulta-
do de un efecto no aditivo de los alelos
en un locus dado (ver Eguiane, 1990 y
Nufiez-Farfin, 1991 para revisiones del
tema). Aunque existen algunas evidencias
en favor de la hipotesis de la heterosis,
los datos en general tienden a sefialar que
la causa mds importante de la depresion
endogimica es la carga genética (Eguiar-
te, 1990; Nunez-Farfin, 1991).

La seleccion sexual

Esla teoria originalmente fue propuesta
por Darwin (1859, 1871), con el fin de
tratar de explicar una serie de caracteres,
que presentan especialmente los machos
de algunas especies ¥y que no aumentan la
adaptacion de sus portadores al medio.
Ejemplos de esto son los plumajes muy
coloridos y a veces desproporcionadamen-
te grandes de algunas aves (colibries y
quetzales), los cuernos muy grandes, el
tamano del cuerpo muy grande, elec., gque
en algunos casos reducen la adaptacion
del organismo al medio. Darwin sugirid
que eéstos caracteres aumentaban el nime-
ro de apareamienlos exitosos, por lo que
los organismos que los presentaban pro-
creaban hijos en mayor nimero y “cali-
dad™ y, consecueniemente, estos caracle-
res s¢ seleccionaban a favor.,

En la figura 5 ilustramos los distintos
componentes de la seleccion natural, la
que, en sentido amplio, tendria dos for-
mas: por un lado, la seleccion natural
que, desde un punto de vista restringido,
estd relacionada con caracleres que au-
mentan la adaplacion al medio, ya sea in-
crementando la sobrevivencia o la fecun-
didad (esta Gltima se puede medir por el
nimero de hijos). Por otro lado esta la se-
leccion sexual, que aumenta el mimero y
la calidad de los apareamientos, y puede
favorecer caracléres que no necesariamen-
te aumentan la adaplacion al medio. La

seleccion sexual a su vez se puede des-
componer en dos formas: la compelencia
intrasexual, que generalmente toma la for-
ma de competencia entre machos por la
posesion de las hembras, v la seleccion
intersexual, que usualmente esta dada por
hembras que eligen algunos machos con
los cuales se van a aparear.

Desde hace realmente poco tiempo, se
ha comenzado a comprender la relevancia
de que la mayoria de las plantas puedan
reproducirse tanto como hembras o como
machos, ¥ que la seleccion puede operar
en relacidn a oplimizar estas dos funcio-
nes. En concreto, en el caso de la funcidn
masculina, las ganancias para un indivi-
duo eficiente pueden ser extraordinaria-
mente grandes, por ejemplo, un solo indi-
viduo puede polinizar al resto de la
poblacion, mientras que todos los demas
solo dejarian una fraccion de descendien-
tes, limitada a los que pudieran producir
via ovulos.

En la tabla 5 presentamos algunos de
los caracteres que llegan a jugar un papel
umportante én la seleccion sexual. Asi por
ejemplo, la competencia entre machos
puede afectar los tiempos de floracion; tal
es el caso de muchas de las plantas dioi-
cas en las que los machos comienzan a
florecer antes que las hembras (la palma
tropical Chamedorea tepejilote, o en el
arbol tropical Cecropia obtusifolia) para
de esta manera asegurarse de polinizar los
primeros ovulos que produzcan las hem-
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bras, los que generalmente son también
los mas vigorosos y que posiblemente
van a dar origen a las semillas mis gran-
des. El nimero de flores producido tam-
bién puede evolucionar por selecion se-
xual. A mayor nimero de flores, se
produce mais polen y s¢ alraen mis poli-
nizadores (ver Martinez del Rio y Eguiar-
te 1987, y Eguiarte y Birquez, 1987,
1988 para ejemplos de esta relacidn en
plantas polinizadas por murciélagos y
aves percheras). Sin embargo, estas venta-
Jas tienen un limite, ya que si se produ-
cen demasiadas flores los polinizadores
permanecerin en una sola planta ¥ no re-
alizardn fecundaciones cruzadas. Suther-
land (1987) ha documentado que en una
especie de maguey (Agave mckelveyana),
esle exceso de flores tiene una funcidn
primordialmente masculina, funcionando
exclusivamente como donadoras de polen
también. Las recompensas (polen yfo néc-
tar) y los anuncios (colores, formas y olo-
res) estan obviamente relacionados con el
nimero de flores. En el mezquite (Proso-
pis glandulosa) Lopez-Portillo er al. (en
prensa), documentan un dimorfismo en la
poblacion: la mitad de los individuos pro-
ducen néctar ¥ la otra mitad no; esto
afecla definitivamente los patrones de vi-
sita de los polinizadores, ya que los indi-
viduos con néctar reciben mdis del doble
de visitas que los individuos sin néctar.
Asi, por pura seleccion sexual del tipo de
compelencia entre machos, se pueden ir
seleccionando patrones de floracicn y de
produccion de anuncios y recompensas,
Algunos autores consideran que des-
pués de la polinizacion se produce una
feroz competencia entre machos, en cuan-
to a los distintos granos de polen deposi-
tados en un estigma, para ver cuiles de
estos fecundan a los évulos (Avila, 1991.)
Sin embargo, una vision altemativa de es-
te fendmeno es considerar que, aunque es
evolutivamente importante, no es real-
mente seleccion sexual, ya que en mu-
chos casos las caracteristicas relevantes
para esta competencia no estan dicladas
por el genotipo de los padres, sino por el
genolipo de los mismos granos de polen.
En ofras palabras, solo seria seleccion se-
xual cuando compitan los padres entre si
y no sus gametos o hijos (Avila, 1991).
La otra parte de la seleccidn sexual
corresponde a la eleccion llevada a cabo
por las hembras. La hembras deben ser
cuidadosas al elegir al padre de sus futu-
ros hijos, ya que si eligen “mal™, sus hi-
jos posiblemente heredaran las malas cua-

Tabla 5. Algunos camcieres afectados por la seleccion sexual en plantas (ver texio para mas expli-

caciones v definiciones).

Competencio enlre machos

Fenologio

Floracidn sincrdnica de todos los machos.
En especies dioicas. Estos florecen antes
que las hembras.

Mamero de flores

Entre mds flores, se alroen mds visilanles.

Recompensas Enlre mds recompensas se ofrezcan (polen
y/o néclar) se otroen mdas polinizadores.
Anuncios Entre més se anuncien las flores [con

colores, olores, formas, etc) pueden alraer
mds polinizadores.

Competencio enire granos de polen
(post-polinizacién)

Los gronos de polen que germinen
primero y que produzcon el tube polinico
mas rapido, fecondan mas dvulos.

Elecciéon por los hembras

Polinizocion seleciva

Modificande la morfelegio o el momenio
de sxposicidn de los estigmas se puede
seleccionar a ciertos mochos.

Farlilizacién selectiva

Se podrio llevar a cabo por medio de
mecanismos similares a la incompatibilidad.

Aborcidn selectiva de évulos, semillas,
frutos (post-polinizacién)

Aboriondo o ciertos dvulos, semillas v/o
frutos, se pueden seleccionor
indirectomente a los mejores padres. Este
fandmeno se puede confundir con los de
confliclos fomiliares [ver texta).

lidades del padre y, por lo tanto, lendran
baja adecuacidn y dejarin menos copias
de sus genes en la poblacion. Las madres
pueden modificar su eleccién, exponiendo
sus flores o sus estiginas s6lo a cierta ho-
ra del dia a visitantes con cientas morfo-
logias o con cierlos tipos de polen. Alier-
nativamente, las plantas podrian permitir
la llegada de muchos grancs de polen a
sus estigmas, pero seleccionar, acliva o
pasivamente, a aquéllos a los que les va a
permitir fecundar sus ovulos, ya sea al
polen que produzea mas ripidamente el
tubo polinico, o a los que presenten cier-
tas caracteristicas (Avila, 1991). También
pueden realizar la seleccion abortando los
frutes y semillas de baja ealidad. Sin em-
bargo, como estos dos tllimos puntos son
situaciones que se presentan en la posipo-
linzacion, podrian no ser considerados co-
mo seleccidn sexual, a pesar del interés
evolutivo que conllevan.
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El trabajo de Avila (1991), en relacion
a la seleceion sexual en el arbusto hete-
rostilico tropical Erythroxylum havanense,
ilustra los problemos metodoldgicos ¢ in-
lerpretatives a los se que enfrenta un es-
tudio que intente describir la seleccion se-
xual en las plantas. En é1 se documentan
patrones no alealorios de produccion de
frutos, ¥ su relacion con la fulura adecua-
cion de la progenie.

i Cuanto gastar en el sexo?:
La teoria de la asignacion sexual

La teoria de la asignacion sexual aplicada
a plantas (Chamov, 1982), trata de explicar
la evolucion de la asignacion de recursos
de las plantas a la reproduccion vy, dentro
de estas, cuanto corresponde a la funcion
masculing o macho (polen y estructuras re-
lacionadas) y cuinto a la femenina o hem-
bra (ovulos, semillas, frutos, etc.).



Por ejemplo, en relacion a la pregunta,
(Cuando le conviene a una planta ser her-
mafrodita y cudndo dicica?, cabe contes-
tar que el primer paso debe ser el de ob-
tener las curvas de la adecuacion hembra
{f) y machoe (m) como funcién de la pro-
porcion de recursos asignada a cada una
de las funciones. (Ver Eguiarte, 1986;
Endler, 1986 o Fuluyma, 1986, para defi-
niciones de la adecuacion, firmess; en este
caso son adecuaciones relativas que van
desde 0, si no dejan ningun descendiente,
a | si producen el miaximo posible de
descendientes.) La asignacion a la funcién
masculina la llamaremos r v a la femeni-
na l-r (la suma de ambas debe de dar
uno, que es el total de recursos invertidos
en la reproduccion). Por ejemplo, si la
asignacion a la funcidn masculina es de
0.2 { = 1), le comrespondera a la femenina
una asignacion de 0.8. En la figura 6.a
esta asignacion produce una adecuacion
para la funcion masculina (o macho)
m = 0.2 y para la femenina (o hembra)
f = 0.5; mientras que en la figura 6.b
(que corresponderia a otra especie) gene-
raria e¢n la funcién macho una adecuacion
m = 05 y en la femenina f = 0.95. A
continuacion (figuras 6.c v 6.d) se obtiene
el llamado “conjunto de adecuacion™ de
Levins (1968, fitness ser), que se calcula
tomando para cada punto de la asignacion
de las fizuras 6.a y 6.b, los valores de las
adecuaciones femeninas y masculinas
que, a su vez, se grafican en una nueva
figura (6.c y 6.d) en donde la adecuacion
macho va en el eje de la x's y la femeni-
na en el eje de las y's; por ejemplo, los
puntos caleulados anteriomente se grafi-
can en la figura 6.c como el punto deno-
minade b (f= 0.5 y m= 0.2). A continua-
cion se necesitari oblener la llamada
“estralegia evolutivamente estable, “EEE™
(Maynard-Smith, 1982), que consiste eén
una estrategia (en este caso la asignacion
a las funciones macho y hembra) que, si
la adoptan la mayona de los miembros de
una poblacion, no podri ser invadida por
un mutante, que en este caso serian indi-
viduos con ofro patron de asignacién a
las funciones reproductivas. Las figuras
O.c y 6.d. muestran una forma para en-
conlrar graficamente la pre. La estrategia
optima sera aquella en la que se maximi-
cen ambas adecuaciones, la masculina ¥
la femenina, que corresponde al punto
donde las curvas se tocan con las rectas
de optimizacion con pendiente negativa,
(Chamov, 1982, 1984). La EFE, en 1émmi-
nos generales, va a consistir en diocismo,

en el caso de conjuntos de adecuacidn
“convexos”, como los mostrados en la fi-
gura 6.c, dado que la recta de pendiente
negativa toca en dos puntos, uno que es

gastar todo a macho y nada a hembra y
el otro el opuesto; y ser hermafroditas si
son concavos, como el caso de la figura
6.d, dado que la linea de optimizacion so-
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Fignra 6. Oblencidn de las estralcgias oplimas de asignacion en organismos dioicos y henmafrodilas
{ver tambadn texio).

a y v Adecuaciones macho y hembm comao funcidn de los recursos azsignados en cada funcion.

a: En este easo la adecuncion hembra [ es ligeramente concava (crece muy despacio con poca asig-
nachon, ¥y mucho si se le asignan casi toda la encrgin) ¥ la macho m es wna recta y es igual a los
recursos que 56 le asigna (r).

b: Ambas funciones son convexas, esto s, s¢ llega muy cerca del méximo de la sdecuacion con
asignaciones moderadas a cada una de las linciones, mayores asignaciones no aumentan mucho la
adecuacion. ¢ ¥ d: Conjumios de adecuacidn.

¢ Conjunto de adecuacion para la liguma a. Bste conjunto s olwiens, gralicando las adecuaciones
macha (eje de las x's) y hembra (cje de las y's) pam cada punto de asignacion r. En cste caso el
conjunto de adecuacion resulta cdncavo, ¥ se seleccions wa estmtegin reproductiva dicica, sexos
separados, va que s¢ requicre de un gran gasto en cuando menos una de las funciones sexuales (en
este ¢aso la bemmbea), para podber Hegar al naximo de adecuacion.

d: Conjunto de adecuacion para la figum b, En esie caso, se selecciona una estrategia reproductiva
henuafrodita, dado que el conjunto de adecuncion resulla convexo.

e ¥ [ Asignaciones oplimas {r*).

e: Dbtencion de la asignacion oplima o de la Estrategia Evolulivamente Estable (£8E) para las ade-
cuaciones de la fipura 2. Para oblenerla, para cada punto de la asignacion r sc multiplica la adecua-
cion hembra por la mache que le coresponde. El punto mas alto (valor mas grande de [ x m)
corresponde a la cstrategia oplina, En plantas dioicas indica la proporcidn de sus recursos que un
individuo hembra debe de gastar en producie maches (r*= optimo) ¥ en hembras (1-r*),

- Oltencion de la asipnacion oplima o de I Estategia Evolutivamemte Estable (E25) para las ade-
cuaciones de la figum b. En este caso, ¢l punto mas allo para especies hermafroditas cormesponde a
la asigiacion dptisa (r*) en cada individuo reproducitve a la produccion de partes macho (relacio-
madas con la produccion de polen) ¥ hembras (relacionadas a la produccion de dvalos, semillas y
Imutos).
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lo toca en un punio, que seria la asigna-
cion optima a las funciones macho y
hembra de ese hermafrodita.

Una vez que se tiene la estralegia &p-
tima, nos puede interesar cudnto asignar a
cada funcién. En el caso de organismos
dioicos, con sexos separados, lo que ne-
cesitamos saber es cuinto gastar para pro-
ducir hijos machos y cuanto para producir
progenie hembra. En el caso de las her-
mafroditas, lo que necesitaremos es saber
cudnto gastar en polen y estructuras ane-
Xas y cuanto en ovulos, semillas y frutos.
Para resolver ambas preguntas se procede
de forma similar. Se mutliplican ambas
funciones de adecuacidn (macho y hem-
bra) para cada asignacidn (figuras 6.e y
6.f). La asignacion optima es la que ma-
ximiza ambas funciones, o sea la multi-
plicacién méis alta. Este punto correspon-
de con la EEE. Las figuras 6.e y 6.f
muestran los mdximos para cada caso. En
estos ejemplos, en el caso de la especie
dioica (figuras 6.a, 6.c y 6.2) s& seleccio-

na gastar menos en hijos que en hijas (r
menor de 0.5), mientras que en el caso de
la especie hermafrodita se selecciona gas-
tar lo mismo en la funcion macho (polen
y anexos) que en la funcién hembra (dvu-
los, semillas, etc.).

Que quieran decir, en téminos bidlo-
gicos, las formas de las curvas de adecua-
cion de las figuras 6.a vy 6.b7 Que si una
o ambas funciones sexuales requieren de
muchos recursos para acercarse al maxi-
mo posible de adecuacion, se obtendrian
conjuntos de adecuacién concavos y se
seleccionard el dicicismo, mientras que si
con gastos hmitados se aproximan al ma-
ximo posible de adecuacion en una o am-
bas funciones sexuales, se oblienen con-
juntos de adecuacidn convexos y se
selecciona hermafroditismo, Las causas y
los efectos de las distintas posibilidades
de formas de la adecuacion masculina,
como funcion de la asignacion de recur-
505, han sido exploradas por Chamov
(1982, 1984) y por Lloyd (1984, 1988).

F"'_"EI:'.E

ASTCHACION A LA FUNCION MACHO r

ASIGHACION A LA FUNCION MACHO r
EEE

o 1

ADECUACION MACHO X ADECUACION HEMBRA  ADECUACION (MACHO O HEMBEA)

ASTCHACION A LA FUNCION MACHO r

i 1
ASIGHACTION A LA FUNCTION HMACHO r

Figura 7. Modelo geneml de Chamov (1982, 1984) para plantas hermafroditas, aplicado a planias
polinizadas por insectos (a) y por viento (b), a partir de las medias presentadas en la tabla 7. Con la
asignacion relativa promedio a la funcidn masculina r se obtuvo el parimetro de forma noen la 2
que ¢ 0= ff(l-r) (ver Chamov, 1984), La adecuacion macho serd m = ¢ 0y la hembra serd f= 1-r

{ver lexto),

¢ ¥ d: Obencion de la asignacion oplima (E3) (ver explicacion figura 5 y texio) a eada wa de las
funciones sexuales, La gEE es el pumto con maxima adecuacion.
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Simplificando, podemos considerar que la
funcién masculina loma la siguiente for-
ma:

me=r"

donde r es la proporcion de recursos asig-
nados a la funcion macho (que como ya
vimos toma valores entre 0 y 1) ¥y n o5
un paramero relacionado con la forma de
la curva. Si n tiene valor de 1, se obtiene
una recta con pendiente de 1; mientras
menor sea el valor de n, mas ripidamente
se saturard, y enseguida llegarda al maxi-
mo para luego mantenerse estatico (ver
figura B). A esta forma la vamos a llamar
convexa. Si n es mayor que 1, se obliene
una curva concava, (y si se lienen curvas
de ese lipo, generalmente se selecciona
diocismo). Por otra parte, para simplificar
el anilisis, podemos considerar que la
funcion hembra es simplemente:

f=1-r¢

o sea, que serd igual a la proporcion de
recursos gastados en esta funcion. En la
figura 7 tlustramos la solucion grifica de
dos casos convexos (lanlo para la adecua-
cion masculina como para el conjunto de
adecuacion), uno ¢on n = 0.3 y otro con
una n menor de 0.1. Asi, en el primer ca-
s0, la asignacion optima a la funcidn
masculina r* (punto de la EEE) es de alre-
dedor de 0.25, mientras que en el segun-
do caso, al saturarse antes la funcidn
masculina, el oplimo estd en asignar me-
nos a la funcién masculina, con una r* de
alrededor de 0.10.

Un ejemplo de por qué se puede satu-
rar rpidamente la funcion masculina es
el que ofrecen las plantas polinizadas por
murciélagos, como el caso de Manfreda
brachystachya, Pseudobombax ellipticum
y Crescentia alata (Eguiarte er al. 1987,
Eguiarte ¥ Buirquez, 1988; Martinez del
Rio y Bullock, 1990). En estos casos, las
flores son polinizadas de noche por los
murciélagos, pero antes del anochecer y
lemprano en la mafana, las abejas remue-
ven el pelen. 51 las plantas asignaran mas
a la funcion masculina y produjeran mis
polen, estas plantas no aumentarian su
adecuacion dado que los polinizadores so-
lo mueven una fraccion del ya presente.
El resto solo servina para alimentar a las
abejas, que operan como parasilos de es-
tos sistemas de polinizacion.

En la tabla 6 presentamos los princi-
pales resultados de estos modelos en tér-
minos de distintas condiciones y con una
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Tabla 6. Asignacion opling de recursos (Estmategia Evolutivamente Estable) a la funcion masculing
{r) en plantas hermafroditas, de acoendo a las prediceiones del modelo de Lloyd (1984) (ver texto y
figuras 6 v 7). El 1otal de recursos asignados a la reproduccion se considera que es 1, ¥ o5 la suma
de los recursos asipnados a la funcion macho () ¥ los asignados a la funcion lembra (1-7). Una
asignacion a la funcién macho de 0.5, quiere decir que se le asigna la misma canlidad de recursos a

Ia funcion macho y a la hembra,

Formos y cousos de los curvos de adecuacion Asignacdn a la funcidn macho [r)
lguales para mochos y hembras (lineales o curvas) 0.5
Convexao mochos; recta o cdncova en hembras <05
Dispersidn muy Emitodo de polen [que ocasiono

que lo curvo mosculing sea muy convexo, o se0 < (.5
que se salure muy rapdo

Interferencia por el mismo polen [se “atoscan® los

estigmas, por lo que no vale la pena invertir en <0.5
més polen, y lo curva mache olra vez es de forma '
conveua)

Lirmite superior a lo funcién mache [si por mas que

se gasle en la funcidn maculing no se polinizan

mas esligmas, se obliene una curva convexa porg <0.5
los moches, donde o poca inversién se obhiene

practicamente el maamo posible)

Compelencio entre semillas (dispersion de semillos

muy limitado, i 32 goslo mas en la funcdn

femenina, se incrementa poco el ndmere de hijos =0.5
gue sobreviven, por lo gue conviene invertir mas en

la funcion masculing)

Interferencia molerno =05
Faciltacién de la funcién hembra per la mocho =0.5
Costos recurrentes {como frutos con muchos semillas) | <0.5

asignacion a la funcion macho (r*) opti-
ma. Si se seleccionan plantas hermafrodi-
tas (conjuntos de adecuacion convexos),
la curva de adecuacion que alcance el
maximo y s mantenga, sera la de los
machos, ya que, en muches casos, con
menores inversiones se polinizan todos
los estigmas, se ha observade que con
mayores gastos, el nimero de esligmas
polinizados se incrementa muy poco. Otra
prediccion que se puede hacer es la de
que plantas polinizadas por viento tendran
curvas de adecuacion macho concavas, ¥
si se produce mas polen, lo que se logra-
ra serd polinizar mds estigmas, Asi las
plantas polinizadas por viento presenlaran
una n mayor que las que polinizan los
animales y, en consecuencia, se presenta
una r mayor (una mayor asignacion opli-
ma a la funcion masculina); en algunos
Casos s¢ generaran conjuntos de adecua-
cidn concavos y la seleccion se inclinard
a sistemas de reproduccion dicicos.

Una revision de la literatura muestra
que en la mayona de los casos r es me-
nor de 0.5 (tabla 7). Generalmente las
plantas asignan mas recursos a la funcion
hembra que a la funcion macho y la r en

plantas polinizadas por viento es signifi-
cativamente mayor (0.25 en promedio)
que en plantas polinizadas por insectos
(0.10). Las curvas ilustradas en la figura
7 se calcularon con los valores promedio
del parametro de fonma (n) ¥y a partir de
las asignaciones a la funcion macho (r)
promedio, con la formulas propuestas por
Chamov (1982); asi, las figuras T.a y T.c,
corresponden al promedio de plantas poli-
nizadas por insectos y las figuras 7.b y
7.d a plantas polinizadas por el wviento.
Ciertamente la base de datos es muy pe-

quena, ¥ sena de gran interés obtener ma-
yor informacion al respecto, que abarcara
mis plantas © estudiara una comunidad
particular.

Si bien la asignacidn a funciones macho
vy hembra es relativamente facil de medir
{aunque esta a discusion como medir los
gastos comunes a las dos funciones, como
pétalos y nectar en flores hermafroditas y
qué unidades usar, si peso seco, peso hime-
do, nutrientes, carbdn, ete.; ver Neira, 1987),
el problema mas fuerte es el de la oblencion
de las formas de las curvas de adecuacion
come funcion de la asignacion. La funcion
femenina es mds o menos directa (encontrar
individuos de tamano similar con distintas
producciones de flores o frutos). Pero la
masculina es mas compleja; solo ha sido
estudiada en algunos organismos, en los que
s¢ puede medir de forma relativamente facil,
como las orquideas o las asclepiadiceas, en
las que se puede conlar la remocion de poli-
nias. En Asclepias, las curvas estimadas son
rectas (n=1) o, al contrario de lo esperado por
el modelo general de Chamov (1984), son
cdncavas, o sea que, al principio, crecen
poco pero después el crecimiento se va ace-
lerando a medida del gasto que se realice en
la funcion (o sea una n mayor de 1) (Char-
lesworth ¥ Charlesworth, 1987.) En el caso
de la orquidea Brassavola nedosa (Schems-
ke, 1980) s obluvieron curvas convexas,
que se saturan rapidamente (n menores de 1).
Recientemente se han obtenido otros datos,
tal vez de mejor calidad, usando un andlisis
genético de paternidad, como el encontrado
por Schoen y Stewart (1986) para la conifera
Picea glawca. La curva que ellos obluvieron
corresponde a un tpo mas bien convexo (n
menor de 1), acostandose relativamente
pronto ¥ apoyando, de manera cualitativa,
los modelos de Lloyd vy Chamov agui discu-
tidos.

Comparando plantas que presentan
distinto grado de autopolinizacion, es lo-

Tabla 7. Asignaciones relativas promedio a la funcion masculina (r), desviaciones estandard y ¢l
parametro de fonna de la curva de la funcion de adecuacion masculina (n), segun el modelo general
de Clamov (1984, ver texto) para plandas polinizadas por viento ¥ para polinizadas por inseclos.
Datos tomados de Lloyd (1984, 1988), Croden y Lyon (1985), Silventown (1987) ¥ Chamov (1987).

Con estos valores pronwedio se discivd La figara 7

Polinizador Asignacion relativa a la Pardmeltro de forma de la | Mimero de
funcidn macho r CUrva n aspecies
Promedio (D.E) Promedio {D.E.)
Vienlo 0.25 (0.13) 0.33 (0.29) 7
Insectos 0.10 {0.04) 0.1 (0.05) 17
Mo ESFECIAL 6 NOVIEMBRE 1592 El
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Fignra 8. Modelo grifico para plantas hermafroditas que cambian de sexo (secuenciales). La forma
de las curvas de adecuacidn macho v hembra cunbia sepin el tamano de la plantas. Plantas meno-
res del tamafo indicado por la linea punteada deben de componarse como machos, ya que o8 ol
scxo con mayor adecuacion, planias mas grandes deben de reproducirse sblo como hembms (Char-

nov, 1984.)

gico esperar que a mayor autopoliniza-
cion, también serd mayor la asignacion a
la funcion femenina y menor a la mascu-
lina, ya que, si nos vamos al extremo, al
s6lo autopolinizarse, deberin producir la
canlidad de polen exacta para autofertili-
zar todos sus dvulos. Este patron ha sido
encontrado en el arroz silvestre Oryza pe-
rennis (Chamov, 1987) y en Gilia achi-
[leifolia (Schoen, 1982a); en ambos casos,
la mayor asignacion a la funcidn masculi-
na corresponde a las poblaciones con ma-
yor lasa de polinizacion cruzada, ¥ la me-
nor a las que mas se autopolinizan.

Otro caso interesante es ¢l de los her-
mafroditas que cambian de sexo con la
edad o el tamafio, llamades hermafroditas
secuenciales. Un ejemplo tedrico lo pre-
senlamos en la figura 8. La adecuacidn
macho y hembra cambia como funcidn
del tamafio de la planta. A partir del ta-
mafio marcado por la linea punteada en la
figura 8, las plantas que se comporien co-
mo hembras tendrin una mayor adecua-
cidn, mientras que las plantas con tamafio
menor tendran una mayor adecuacidn si
s¢ comportan como machos. Para estudiar
esto tendriamos que saber cdmo cambian
las adecuaciones, en esle caso como fun-
cion del tamano de las plantas dentro de
cada poblacion.

En las especies en las que se ha estu-
diado el hermafroditismo secuencial, ge-
neralmente los palrones corresponden al
descrito en la figura 8: los pequefios que
se reproducen se comportan como ma-

chos y los mds grandes como hembras.
Este es el caso de la araceae Arisaema
teiphyllum y orquideas del género Carase-
tum (Charnov, 1982, 1984, Lovett Doust
y Lovett Doust, 1983). Sin embargo, este
comportamiento no es del todo general,
ya que, por ejemplo, en el arbol topical
Brosimun alicastrion, los individuos pe-
quenios se comportan como hembras y los
grandes como machos (Pelers com. pers.).
En otros casos de sexualidad mis
compleja, también parece operar un com-
portamiento similar al descrito en la figu-
ra 8. Por ejemplo, en la leguminosa tropi-
cal Caesalpinia pulcherrima, que es
andromondica (con flores masculinas y
flores perfectas), los individuos pequefios
solo presentan flores masculinas, mieniras
que los mds grandes sdlo presentan flores
hermafroditas (Eguiarte, no publicado).

Conflictos familiares: Padres
vs. hijos, hermano vs. hermano

Estos conceptos fueron inicialinente pro-
puestos por Trivers {(1974). La idea fun-
damental es que los hijos comparten ge-
nes, pero no son idénticos entre si. A los
padres les convendria asignar parles igua-
les de los recursos a todos los hijos,
mientras que a cada hijo le convendria
que los padres le asignardn mais a él que
a sus henmanos.

Si hablamos de plantas, quiza un
ejemplo de estos conflictos se pueda en-
contrar en el llenado de las semillas. A
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cada semilla le conviene que su madre le
asigne la mayor cantidad posible de re-
cursos, mientras que a la madre tal vez le
convendria distribuirlos equitativamente
entre sus hijos. (Careaga, 1989). Un pro-
blema importante en el estudio de los
conflictos familiares radica en que es difi-
cil distinguirlos de la seleccion sexual
(Mazer, 1987, Avila, 1991). Por ejemplo,
una planta madre decide abortar parle de
su progenie ¥ asi seleccionar a los mejo-
res padres (o sea que nos encontramos
con un fendmeno de seleccién sexual del
tipo de eleccion por parte de las hembras,
ver pdrrafos anteriores). Por olra parte a
los cigotos ya formados no les conviene
ser abortados, por lo que tratardn de evi-
tarle a toda costa, por ejemplo producien-
do substancias que “convenzan™ a la ma-
dre de no abortarlos y de que les asignen
mas recursos. Por otro lado, hay aspectos
de la seleccién familiar (kin selecrion) y
del grado de parenlesco entre las plantas,
que pueden afectar estos confictos. Asi, si
todos los individuos de una poblacion son
genélicamente parecidos, quizd conven-
dria gastar poco en polen (es un caso
andlogo al de autofertilizacion); al mismo
tiempo, en este caso se minimizarian los
conflictos, ya que si todos los individuos
tienen un mismo genotipo, dejan de exis-
tir conflictos entre los alelos.

La determinacion del sexo
en plantas

En ténninos generales, la delerminacidn
del sexo tiene dos componentes, uno géne-
tico y otro ambiental. En muchas plantas el
componente génetico es imporiante. Tal es
¢l caso de muchas especies dioicas que tie-
nen cromosomas sexuales, igual que la ma-
yor parte de los animales (Richards, 1986).
Generalmente los machos son el sexo he-
terogamético XY y las hembras el homo-
gamético XX. Asi, por pura segregacion
medeliana, se podria suponer que las pro-
porciones macho y hembra fueran 1:1 al
momento del nacimiento, y las propor-
ciones observadas posteriomente depen-
derian de mortalidad diferencial. Sin em-
bargo, Chamov (1982, 1984) sefiala que
tales proporciones se pueden modificar de
varias maneras, con el fin de darles la ade-
cuacion optima segtin indicamos en la teo-
ria de la asignacion sexual. La mayor parte
de las especies dicicas (alrededor del 70
%), presentan un exceso de machos en sus
poblaciones (Willson, 1983), pero esto po-
dria deberse a proporciones sesgadas al
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nacer o a palrones de morlandad diferen-
ciales.

S5in embargo, en angiospermas el dio-
cismo es secundario, ¥y se obtiene por la
suprésion de un sexo, por ello en muchas
plandas dioicas se pueden encontrar vesti-
giog del olro sexo. Un ejemplo de esto lo
encontramos en Rubus idaeus, que gene-
ralmente es hermafrodita, pero en el que
se han determinado alelos recesivos que
eliminan la funcién masculina o la feme-
nina (Willson, 1983). Con este modelo se
podria explicar facilmente la existencia de
aspecies o poblaciones ginodioicas, an-
drodicicas, elc. (ver tabla 2): los homaci-
gOS recesivos para uno de eslos alelos so-
lo tendrian un sexo, v los heterdcigos y
los homocigos dominantes serian herma-
froditas. En plantas dioicas, dominaria la
ederilidad femenina que se localizaria en
el cromosoma Y, mientras que la esterili-
dad masculina seria recesiva y se locali-
zaria en el X (Richards, 1986).

Por otra parte, gran canfidad de facto-
res ambientales afectan la expresion se-
xual en las plantas, como en el caso del
cambio de sexo en relacién al tamano,
que ya analizamos anteriormente. Olros
ejemplos que vienen al caso los encontra-
mas, por un lade en las orquideas Cata-
setum y Cynoches, donde los individuos
erecidos en buenas condiciones luminicas
son hembras, y los que crecen en la som-
bra son machos, y por otro lade en la
palma Elaeis guineensis que cambia de
sexo seglin se modifigue su drea foliar y
el grado de sombreado (Willson, 1983).
Existen patrones mas complejos, por
ejemplo, en Cannabis sariva, cuando las
plantas crecen en comdiciones optimas se
obtienen iguales proprociones de machos
v hembras, pero expuestas a estrés lumi-
nico o hidrico producen individuos her-
mafroditas y otras combinaciones. Mu-
chas cucurbiliceas (calabazas) en
condiciones normales se comporian como
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monoicas (hermafroditas, pero con flores
masculinas y femeninas separadas), pero
ante el esirés s¢ comporian como diocas
(sdlo un sexo). Mros elementos que afec
tan la expresion del sexo, y que analizare-
mos aparte, son los patégenos y los her-
bivoros.

También se ha sugerido que en ague-
llas plantas donde la expresidn sexual es
mediada por las hormonas del crecimien-
lo, la expresion sexual se verd afectada
princialmente por el ambiente. Por olra
parte algunas especies dioicas como Salir
y Carex dieica, priclicamente nunca came-
bian de sexo, posiblemente debido a que
los mediadores de la expresion sexual son
mas directos (Willson, 1983; Richards,
1986).

Los herbivoros y el sexo

Como ya anolamos con anterioridad, la
sexualidad en las plantas puede verse
fuertemmente alfectada por olras especies,
Es bien conocido el papel de los poliniza-
dores y dispersores en la evolucion de los
sistemas reproductivos v en la sexualidad
de las plantas {ver revisiones de Eguiarte,
1983 y Parra, 1988 para la polinizacion y
Dirzo ¥y Dominguez, 1986; Rebdn, 1987 y
Gryj, 1990 para la dispersion). Pero éxis-
ten ofros organismos cuya funcion en este
sentido puede no semos lan obvia, aun-
que lleguen a ser tanto o mas importan-
tes. Por ejemplo, el espectacular fendime-
no de la floracién masiva y sincronica o
Big-Bang, deserito por Gentry (1974),
que ocurre en muchas especies de plantas,
ha sido explicado en ténninos de una res-
puesta evolutiva a les depredadores de se-
millas (Janzen, 1971, 1974, 1976, Domin-
guez, 1990). En términos generales, la
hipdtesis dice que las planias que florecen
y fructifican masivamente producen gran
cantidad de semillas que sobrepasan las
necesidades de los depredadores (“sacia-
cion” de los herbivoros) y, por elle, una
proporcion de las semillas “escapan”™ a los
depredadores incorporandose a la pobla-
cidn. En conjuncién con lo anterior, el
patrén de fructificacion puede resullar im-
predecible (irregular) en el tiempo para
los herbivoros, lo cual hace mas factible
¢l escape de individuos a la depredacion.
Un corolario importante de esta hipilesis
es que los individuos de la poblacion de-
ben fructificar lo mds sincrénicamente po-
sible, para obtener asi las venlajas deri-
vadas de la saciacion de los herbivoros.
Esto significa, consecuentemente, que
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exisle un cosio evolutivo para aquellos
individuos que fructifiquen antes o des-
pués o se vuelvan predecibles en el tiem-
po del “pico™ (la moda) poblacional (Do-
minguez, 1990).

Un ejemplo interesante, que proba-
blemente se ajuste a esta hipdlesis, es el
de las diversas especies de bambies, cuya
reproduccion masiva (sincronica entre in-
dividuos de una misma cchorte) se da
con periodos de tiempo sumamente cons-
tantes, pero tan largos (algunos de 150
afios) entre una reproduccion y olra, que
supera el tiempo generacional de los her-
bivoros depredadores (Janzen, 1976).

Otro ejemplo de fructificacion masiva
y sincrénica lo ofrecen las especies de
una familia de plantas de Asia, las Diple-
rocarpiceas. En esle caso, no existe un
reloj bicldgico exacto, como parece exis-
tir en el caso de los bambides, ya que la
fructificacidn masiva y sincronica parece
ocurTir como una repuesta a un “gatille™
ambiental; en estas especies fructifican in-
dividuos adulios, sean o no de la misma
cohorte (Janzen, 1974). Asi pues, al darse
una reproduccion masiva, altamente sin-
cronica e impredecible entre afios, podria-
mos estar aqui ante la hipStesis de la sa-
ciacién de los herbivoros.

También la periodicidad reproductiva
¥y las caracterislicas de cono y semillas en
poblaciones locales de Pinus conforta en
los Estados Unidos parecen ser el resulta-
do de la interaccion de esta planta con las
ardillas (Tamiasciurus) depredadoras de
semillas (Smith, 1970, 1975).

Esta hipotesis es sin duda susceptible
de evaluarse en especies con fruticifacion
masiva, iteropara y con periddos “inter-
mast” pequefios, como lo demuestra el
trabajo experimental de Dominguez
(1990), realizado con el arbusto tropical
Erythroxylum havanense.

Como ya mencionamos, en especies
dioicas (sexos separados) es comiin en-
contrar proporciones sexuales diferentes
de 1:1. Una posible causa es que los her-
bivoros afectan diferencialmente a uno de
los sexos. Por ejemplo, si los patrones de
asignacion a crecimiento y reproduccion,
varian enire sexos, es posible que machos
¥ hembras confronten diferentes presiones
por parte de los herbivoros (ver Domin-
guez, 1985). Un ejemplo de esto es Sile-
ne dioica (Caryophyllaceae, Elmgvist,
1987), cuyos machos asignan mds bioma-
sa a las flores que las hembras. Un expe-
rimento de defoliacion antificial mostré
que las hembras tienen una menor moria-

lidad que los machos. Asimisme, los ma-
chos son preferidos por los herbivoros ge-
neralistas. Como se podria esperar, en po-
blaciones naturales existe una mayor
proporcién de individuos hembras. Estos
resullados apoyan la idea de una relacion
entre los patrones de asignacion a defen-
sa, crecimiento y reproduccion y la forma
en que los herbivores pueden afectar las
proporciones sexuales.

En Salix myrsinifolia-phylicifolia (Sali-
caceae), Elmqvist (1987) reporta que los
herbivoros (ratones del género Microfus)
prefieren a las plantas macho, en correla-
cién con una menor concentracion de ta-
ninos. En las islas donde los microtinos
estin ausentes, como Islandia, la propor-
cion de machos es alla, mientras que en
lugares con poblaciones elevadas de mi-
erotinos, las proporciones de machos son
MENones.

La expresion sexual de las plantas tam-
bién puede ser modificada por elementos
patogenos. Asi, el hongo Ustilage violaceo
induce a las flores femeninas de Silene dioi-
¢a y 5. latifolia, a formar anteras con polen
y esporas del hongo, las cuales se dispersan
junie con el polen (Richards, 1986). En el
caso de Ofinia cymosa, las larvas de dfidos
se alimentan de las flores, y pueden ocasio-
nar que no se presenten estambres, haciendo
que las especies, de ser hermafroditas se
conviertan en ginomonoicas (Willson,
1983). Los herbivoros pueden generar cam-
bios andlogos.

S¢ ha documentado que la planta andro-
monoica Pastinaca sativa, al ser atacada
por ¢l herbivoro mondfago Depressaria
pastinacella (Lepidoplera), sufre la destruc-
cion de la umbela (inflorescencia) prima-
ria, lo que provoca que la planta incre-
mente la produccion de semillas mediante
umbellas terciarias que sdlo se desarrollan
al destruirse la primaria (Hendrix, 1979).
En plantas intactas, la umbella terciara
presenta 42% de flores hermafroditas,
mientras que en plantas con daio por her-
bivoro real o simulado, esta proporcion se
incrementa al 57%. En otra palabras, el
efecto mecdnico de la herbivoria conduce
a cambios fisoldgicos en la planta, que se
reflejan en modificaciones de la expresion
sexual y en la fecundidad (Hendrix y
Trapp, 1981).

En Arizona, Whitham y Mopper
(1985) encontraron que los individuos de
Pinus edulis, infestados por la palomilla
Dioryetria albovitella, producian 30%
menos ramas nuevas que los individuos
no infestados (tratados con insecticidas).
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El herbivoro afecta también la lasa de
crecimiento, la arquitectura del drbol, la
fecundidad y la expresion sexual: las pa-
lomillas destruyen la dominancia apical,
al infestar las ramas terminales, y los ar-
boles crecen como arbustos denscs. Los
estrobilos femeninos son producidos en
las ramas terminales y los masculinos en
las basales y laterales. Al destruirse las
ramas apicales, los herbivoros disminuyen
la produccion de estrébilos femenines,
llegando a ser de cero. De esta forma
convierten a individuos potencialmente
hermafroditas (monoicos para ser preci-
s0s), en machos funcionales.

Conclusiones

Si bien la base de datos con la que se
cuenta aclualmente es relativamente ex-
lensa para algunos aspectos de la biologia
reproductiva, como listas de visitantes o
produccion de néclar, en olros puntos
pricticamente no se tienen datos, como
en ¢l caso de las curvas de adecuacién
macho y hembra como funcidon de la
asignacion. Consideramos que este es un
campo potencialmente fértil en la interfa-
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se entre la bolanica, la genética ¥ la eco-
logia (Eguiarte, 1990; Nuanez-Farfan,
1991). Esperamos que este ensayo ilustre
los principales puntos de interés en esta
area, ¥ que motive la realizacion de mas
estudios, tanto de campo como de labora-
tono, asi como teoricos y de analisis de
datos, que nos ayuden a entender mejor
la evolucion de la gran diversidad de los
sistemas reproductivos en las plantas.
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