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Prólogo 

 

Una característica común en las angiospermas, es la presencia de individuos 

hermafroditas. Es decir, aquellos en los que los órganos que producen los gametos 

masculinos (polen) y los femeninos (óvulos) se encuentran en una misma flor; o 

separados, pero dentro de una misma planta. 

Por otro lado, si como lo mostró Fisher teóricamente (1941), la autofecundación aumenta 

la adecuación de los alelos que la promueven, entonces es esperable que la mayoría de las 

especies, que son hermafroditas (entre 75 y 90 % de las especies son hermafroditas, 

Richards 1986), se autofecunden. Sin embargo, al contrario de lo que podría esperarse una 

gran proporción de plantas con flores posee algún mecanismo fisiológico, morfológico o 

una combinación de ambos, que evita la autofecundación o reduce sus probabilidades (por 

ejemplo, cerca del 50% de las especies posee un sistema de incompatibilidad genético; 

Uyenoyama 2000; Fetscher 2001; Castric y Vekemans 2004; Glémin et ál. 2005). Debido 

a ello, se han desarrollado algunas hipótesis que intentan explicar por qué en las plantas 

que producen flores han surgido independientemente diversos mecanismos que evaden la 

autofecundación (Ver Sakai y Weller 1999). 

La hipótesis que cuenta con mayor aceptación propone que los sistemas reproductivos que 

evitan la autofecundación han evolucionado debido a que reducen los efectos negativos de 

la endogamia (Lloyd 1975; Charlesworth y Charlesworth 1978; Lande y Schemske 1985; 

Barret y Eckert 1990; Barrett et ál. 1996). Dicho de otra forma, esta hipótesis propone que 

los sistemas reproductivos que evitan la autofecundación se derivaron de ancestros 

compatibles que al evitar la endogamia adquirieron ventajas selectivas. A pesar de ello, 
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algunos sistemas reproductivos que evitan la autofecundación no sólo evolucionaron de 

ancestros compatibles, sino también de ancestros incompatibles. Un ejemplo de ello, es la 

evolución de la dioecia en varias familias distílicas (Baker 1958; Ordnduff 1966; Waytt 

1983). Aunque un individuo distílico y uno dioico no pueden producir semillas derivadas 

de autofecundación, en ambos sistemas reproductivos las cruzas entre parientes 

(endogamia biparental) siguen siendo posibles. Por lo tanto, sólo si la dioecia redujera la 

endogamia biparental más que la distília, las ventajas que teóricamente tiene el evitar la 

endogamia y sus efectos negativos se mantendrían, aun cuando los ancestros fueran 

incompatibles.  

Para evaluar si la dioecia es capaz de reducir el grado de endogamia respecto a una especie 

que posee un sistema de incompatibilidad genético, en esta tesis seguimos diferentes 

aproximaciones derivadas principalmente de la genética de poblaciones. Para ello, primero 

exploramos si una especie incompatible podría presentar altos niveles de endogamia 

biparental. Para probarlo escogimos a Erythroxylum havanense, una especie distílica cuyo 

patrón de floración y fructificación puede restringir el flujo de genes dentro y entre 

poblaciones y por lo tanto, además de explicar la significativa diferenciación genética que 

detectamos con RAPDs entre poblaciones cercanas (y que presentamos en el anexo I de 

esta tesis), podría provocar que la endogamia biparental aumentara significativamente.  

Como lo mostramos en el capítulo I utilizando marcadores moleculares hipervariables 

(ISSRs), efectivamente E. havanense presenta una tasa de endogamia biparental 

estadísticamente significativa y una fuerte depresión por endogamia. Como la endogamia 

biparental puede aumentar la homocigosis dentro de una población, pero la depresión por 

endogamia biparental disminuirla, también describimos los patrones de diversidad 
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genética dentro y entre poblaciones de plántulas y de adultos. De esa manera, mostramos 

como la endogamia biparental y la depresión por endogamia biparental puede afectar la 

estructura genética de E.havanense.  

En el capítulo II partimos de la idea de que si la evolución de la dioecia disminuyera la 

endogamia biparental más que un sistema reproductivo distílico incompatible, entonces 

una especie dioica del género Erythroxylum debería de mostrar mayores niveles de 

diversidad genética que E.havanense. Si no fuera así, al menos debería de mantenerlos 

(Baker 1959), pues si no, la evolución de la dioecia no tendría las ventajas genéticas que 

tradicionalmente le han sido asociadas (ver Waycott et ál. 1996). Para evaluar esa 

predicción, comparamos la estructura genética de E.havanense con la de E.rotundifolium, 

la única especie dioica del género Erythroxylum en México. El resultado más importante 

de ese capítulo fue que la evolución de la dioecia en Erythroxylum no sólo no aumentó o 

mantuvo la variación genética, sino que la disminuyó. Además como la disminución de la 

variación genética de E.rotundifolium no parece ser un caso aislado, pues otros estudios de 

genética de poblaciones en especies dioicas muestran resultados similares, propusimos que 

esta reducción podría ser un proceso que acompaña la evolución de la dioecia.  mo? 

Pensamos que la disminución de la diversidad genética podría estar relacionada con que al 

separarse los sexos, el tamaño efectivo poblacional (Ne) podría disminuir.  

Debido a que la reducción del Ne y de la variación genética podría tener repercusiones 

negativas (Newman y Pilson 1997), en el capítulo III discutimos cómo la dioecia, que 

tradicionalmente ha sido vista como un mecanismo que ofrece ventajas adaptativas, una 

vez que evoluciona podría considerarse un sistema reproductivo poco exitoso entre las 

angiospermas (ver Heilbuth 2000).  
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Dado que nuestros resultados sugieren que el evitar la endogamia podría no ser el proceso 

más general en la evolución de la unisexualidad, en el capítulo IV mostramos que en las 

primeras etapas de la separación de los sexos, la asignación de recursos a las funciones 

reproductivas es más importante que la depresión por endogamia.  

Finalmente, la tesis en su conjunto sugiere que la dioecia en las angiospermas podría 

evolucionar debido a que cuando la producción de los gametos masculinos y femeninos se 

separa en distintos individuos, se resuelve un conflicto entre genes que controlan la 

expresión de la sexualidad y que tienen distintos patrones hereditarios. Por lo tanto, 

proponemos reconsiderar una hipótesis alternativa que está basada en la teoría de 

conflictos. Aunque ésta ha sido menos explorada que otras hipótesis evolutivas; como 

algunos autores lo han sugerido (por ejemplo, Hurst 1992; Patridge y Hurst 1998; 

Domínguez 1995), podría explicar tanto la aparición de la dioecia como de otras 

importantes transiciones evolutivas. 

 

Nota: únicamente el anexo I y el capítulo II, que son artículos ya publicados, cuentan con 

bibliografía propia. Puesto que los demás capítulos comparten referencias, decidimos 

reunir todas las citas en una bibliografía general que se encuentra al final de la tesis. 

Debido a que el capítulo III es un artículo de divulgación científica y la revista en la que 

fue aceptado sólo permite incluir algunas referencias, pero éstas podrían ser útiles para el 

lector que decida profundizar en el tema, aparecen con una marca (♣) en la bibliografía 

general.  
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Introducción general 

 

Probablemente las principales preguntas de la biología evolutiva estén relacionadas con lo 

que Maynard Smith (1995) llamó las grandes transiciones evolutivas. Como su nombre lo 

indica, dichas transiciones son muy amplias, tanto, como la evolución del sexo o el origen 

de las células eucariontes. Subyacente a estos grandes cambios biológicos, sin embargo, se 

encuentran otros fenómenos relativamente menos amplios, pero que dada su magnitud, 

también han originado preguntas centrales que la biología evolutiva aún no ha acabado de 

responder. Un ejemplo de ello es el debate que todavía existe respecto a la separación de 

los sexos en distintos individuos o dioecia (Charlesworth 1999) y que se inició con los 

trabajos pioneros de Darwin en1877. 

La dioecia se caracteriza porque en una población una proporción de los 

individuos, generalmente la mitad (Webb 1999, Stehlik y Barret 2005), produce 

únicamente gametos masculinos y la otra mitad en cambio, únicamente gametos 

femeninos. La dioecia ha surgido independientemente en al menos tres grandes linajes, el 

de los animales, el de las plantas con semillas desnudas o gimnospermas y el de las plantas 

con flores o angiospermas. La mayoría de los animales terrestres (Charlesworth 1991), así 

como tres de los cinco principales órdenes de gimnospermas (Ginkopside, Cycadopside y 

Gnetopside; Richards 1986), son dioicos. En cambio en las angiospermas, aunque la 

dioecia ha evolucionado en repetidas ocasiones a partir de distintos sistemas reproductivos 

hermafroditas (ver Webb 1999), pocas especies lo son (alrededor del 6% del total, Renner 

y Ricklefs 1995). 
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Debido a que los ancestros de los animales terrestres y de las gimnospermas que 

conocemos son dioicos, no es posible reconstruir la historia evolutiva de ese sistema 

reproductivo a partir de dichos grupos. En el caso de las angiospermas en cambio, en 

donde la dioecia se encuentra en distintas fases de su evolución (Charlesworth 1991, 

Ainsworth 2000), tenemos una oportunidad exclusiva para reconstruir tanto su origen, 

como sus principales consecuencias evolutivas. 

Las hipótesis que intentan explicar la evolución de la dioecia son varias (para una 

breve revisión del tema ver Thompson y Barrett 1981 y Thompson y Brunet 1990). Aún 

así, la mayoría de ellas únicamente cuenta con evidencia correlativa. Por ejemplo, la 

asociación entre la dioecia y los polinizadores generalistas de tamaño pequeño o la 

presencia de frutos rojos y carnosos dispersados por frugívoros especialistas, cuentan con 

un número limitado de estudios que no son concluyentes (Vamosi et ál. 2005). En otros 

casos se ha mostrado que existe una mayor incidencia de especies dioicas en islas o en 

climas tropicales que en otro tipo de ambientes (Weller et ál. 1990; Matallana et ál. 2005), 

pero ningún factor causal ha sido probado. En algunos casos más se ha propuesto otra 

clase de asociaciones, como su presencia en ambientes secos, el predominio de plantas 

leñosas, de tamaño grande, perennes y con ciclos de vida largos, pero la generalidad de 

esos patrones tampoco se conoce (ver Sakai et ál. 1995 y Sakai y Weller 1999).  

Además de las propuestas anteriores, existen tres hipótesis que tienen una mayor 

aceptación, pues cuentan con modelos teóricos y evidencia empírica que en mayor o 

menor medida las validan.  

En términos generales, una de las hipótesis plantea que la selección sexual (Darwin 

1871), podría promover la separación de los sexos de una planta hermafrodita en distintos 
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individuos (Para un debate sobre el tema ver Arnold 1994 y Grant 1995). Sin embargo es 

difícil imaginar cómo, pues en la teoría darwiniana, la selección sexual actúa sobre 

distintos caracteres sexuales secundarios una vez que estos se encuentran ya separados en 

los machos y en las hembras. Por lo tanto, más que el origen de la unisexualidad en las 

angiospermas, lo que esta teoría también podría explicar, al igual que en los animales, es 

el dimorfismo sexual característico de las especies dioicas (como el tamaño de las 

inflorescencias, la forma y el color de las flores o la producción de néctar, Eckhart 1992). 

Otra de las hipótesis propone que los atributos que maximizan la adecuación 

masculina y femenina podrían ser diferentes (Charnov 1982, Geber 1999). Por lo tanto, la 

evolución de la unisexualidad debería de traducirse en ventajas reproductivas asociadas 

con la asignación de recursos a cada una de las vías sexuales por separado. Tal como esta 

hipótesis predice, cuando se ha comparado la adecuación de hermafroditas y de 

hermafroditas que funcionalmente son hembras, la reasignación de recursos que los 

unisexuales hacen a la función femenina, ha podido explicar de manera importante, por 

qué su progenie generalmente es de mayor calidad que la de los hermafroditas (Para una 

revisión del tema, ver Cuevas y Abarca 2006). Debido a que la coexistencia de 

hermafroditas y hembras, definido como ginodioicismo, es uno de los principales sistemas 

reproductivos a través de los que la dioecia se ha derivado (Cuevas y Abarca 2006), esta 

hipótesis cuenta con una gran aprobación.  

Aunque la hipótesis que sigue y la anterior no son mutuamente excluyentes, 

probablemente sea ésta la más general, pues no sólo explica cómo pudo haber 

evolucionado la dioecia, sino también otros sistemas reproductivos que promueven la 

fecundación cruzada. Esta hipótesis que está formalmente sustentada en los modelos de 
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genética de poblaciones desarrollados por Charlesworth y Charlesworth (1978 y 1979), 

supone que para que la dioecia evolucione, es necesario que en una población 

hermafrodita exista endogamia y depresión por endogamia (δ). En otras palabras, cuando 

la adecuación de la progenie que es el resultado de autofecundación es menor que la que 

se deriva de fecundación cruzada (depresión por endogamia), entonces se espera que un 

sistema reproductivo como la dioecia, que evita los efectos negativos de la 

autofecundación, se favorezca. En las especies ginodioicas autocompatibles en donde 

también se ha evaluado esta propuesta (ver Cuevas y Abarca 2006), se ha confirmado 

empíricamente la importancia que puede tener la δ en la transición de ese sistema 

reproductivo a la dioecia (Sakai et ál. 1989). Aunque esta hipótesis es ampliamente 

aceptada, aún hace falta evaluar algunos de sus principales supuestos. Por ejemplo, una de 

las consecuencias más generales que teóricamente podría tener la evolución de la dioecia, 

es un aumento de la diversidad genética, pues al evitar la autofecundación, este sistema 

reproductivo reduce la forma más extrema de endogamia (Hedrick 2000, Charlesworth 

2003). A pesar de ello, no existe ningún estudio en donde se haya puesto a prueba esta 

hipótesis en especies dioicas. Aún así, si como en muchos estudios se ha mostrado, la 

diversidad genética de las plantas que se autofecundan es menor que las que promueven la 

fecundación cruzada (por ejemplo, Dvorak et ál. 1998, Wright et ál. 2002, Sweigart y 

Willis 2003), entonces es esperable que una especie dioica también posea mayores niveles 

de diversidad genética que una especie autocompatible. Por otro lado, si la dioecia se 

favorece principalmente en especies compatibles que tienen δ, es decir, en donde la 

selección elimina a los individuos homocigotos que se producen por autofecundación y 

por lo tanto permanecen principalmente los individuos heterocigotos, entonces la 
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evolución de la unisexualidad posiblemente no esté acompañada de un incremento de la 

diversidad genética. Un estudio que apoya parcialmente esta última explicación es el de 

Thymus vulgaris, una especie ginodioica compatible en donde se ha sugerido que la d, 

podría explicar porqué independientemente de la frecuencia de hembras entre las 

poblaciones, los niveles de diversidad genética son similares (Tarayre y Thompson 1997). 

Menos claro aún que cuando la dioecia evoluciona de especies compatibles, resulta el caso 

en donde se ha derivado de sistemas reproductivos que ya evitaban la autofecundación, 

como las especies que tienen algún sistema de autoincompatibilidad genético (Ver Webb 

1999). Por lo tanto, para evaluar una de las predicciones más generales que supone que la 

evolución de la dioecia está acompañada de un incremento de la variación genética, aún 

hace falta comparar la estructura genética de una especie dioica con la de otros sistemas 

reproductivos (tanto compatibles como incompatibles). Si al contrario de lo que 

tradicionalmente se ha supuesto, la dioecia no aumenta o mantiene el mismo nivel de 

endogamia que el de su ancestro, entonces alguna de las ventajas adaptativas que se ha 

propuesto podría tener su evolución, desaparecerían. Entre las más importantes podría 

estar que conforme el tamaño efectivo poblacional (Ne) y la variación genética 

disminuyen, las probabilidades de extinción aumentan (Newman y Pilson 1997, Miller y 

Waits 2003). En otras palabras, podríamos explicar por qué la dioecia es un sistema 

reproductivo poco frecuente entre las angiospermas (Renner y Ricklefs 1995, Heilbuth 

2000, Gross 2005).  

 

Finalmente aunque se ha propuesto a la δ como la principal fuerza evolutiva en la 

transición del hermafroditismo a la dioecia, tanto en las especies ginodioicas (de las que 
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probablemente la dioecia se ha derivado en más ocasiones), como en algunas especies 

incompatibles (Ávila y Domínguez 2000), se ha mostrado que la reasignación de recursos 

también tiene un papel preponderante en dicha transición. Debido a que en las especies 

ginodioicas compatibles existen datos de δ y de reasignación de recursos, éstas resultan 

ideales para evaluar cuál es el papel relativo de ambas fuerzas selectivas en la evolución 

de la dioecia. Si como sugerimos antes, evitar la endogamia no es la principal ventaja 

selectiva en la evolución de la dioecia, ya que este sistema reproductivo podría no ser más 

eficaz que otros, entonces proponemos que el papel relativo de la asignación de recursos 

debería de ser más importante que el de la δ. Si así fuera, entonces una fuerza evolutiva 

más importante que la δ, podría explicar el origen de la dioecia en las angiospermas. 
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Introducción 

 

Aunque la mayoría de las especies de angiospermas se podría autofecundar, ya que 

generalmente ambos órganos reproductivos (masculino y femenino) se encuentran en una 

misma flor (hermafroditismo—entre el 75-90 %, Richards 1986), o una misma planta 

(monocismo), los mecanismos que reducen dicha posibilidad son comunes. Entre los 

diferentes mecanismos, los sistemas de incompatibilidad (SI) genéticos (esporofíticos y 

gametofíticos) y la separación espacial de los sexos en distintos individuos (dioecia) 

podrían ser considerados como los más eficientes, pues impiden la autofecundación por 

completo. Aún así, sólo los SI están ampliamente distribuidos (cerca del 50% del las 

especies posee un SI, Uyenoyama 2000; Fetscher 2001; Castric y Vekemans 2004; Glémin 

et ál. 2005), pues se estima que únicamente alrededor del 6% de las especies son dioicas 

(Renner Y Riclefs 1995).  
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Teóricamente la evolución de los mecanismos que reducen la autofecundación ha 

sido favorecida por la selección natural, ya que mediante éstos, las plantas evitan los 

efectos deletéreos de la endogamia (Charlesworth y Charlesworth 1978). Debido a ello, se 

considera que es poco probable que un sistema reproductivo que impide la autofertilización 

y sus efectos negativos, se origine de un ancestro que también la evitaba (Baker 1959). Por 

lo tanto, supuestamente la evolución de la dioecia a partir de especies incompatibles debería 

de estar restringida, ya que no tendría las ventajas teóricas que le confiere evitar la 

endogamia. Aún así, algunos autores han reconocido que la transición de la distília a la 

dioecia podría ser una ruta evolutiva importante (por ejemplo- Darwin 1877; Ornduff 1966; 

Opler et ál. 1975; Lloyd 1979; Lack y Kevan 1987).  

La distília se caracteriza por la coexistencia de dos morfologías florales (que 

difieren en la longitud de los estilos) que se encuentran asociadas a un sistema de 

incompatibilidad (SI) heteromórfico que impide tanto la autofecundación, como la 

fecundación entre las mismas formas florales (Uyenoyama 2000, Castric y Vekemans 

2004). Debido al SI heteromórfico de las plantas heterostílicas, los individuos distílicos al 

igual que los dioicos, sólo producen semillas cuando el fenotipo floral de dos individuos es 

distinto (disassortative mating, Richards 1986). Por lo tanto, aunque ambos sistemas 

reproductivos impiden la endogamia uniparental pues los individuos no se pueden 

autofecundar, la endogamia biparental puede ocurrir de manera similar. Es decir, en una 

población dioica las hembras puede aparearse con todos sus parientes machos; y en una 

distílica, una planta de estilo largo puede reproducirse con todos sus parientes de estilo 

corto. La única diferencia que existe, es que en una población dioica el flujo de polen se 
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restringe a una sola dirección (de los machos a las hembras, pero no al contrario), mientras 

que en una distílica el flujo puede ocurrir en ambas direcciones (de las plantas de estilo 

largo a las de estilo corto y viceversa, Figura 1). Por lo tanto, sólo si la dioecia redujera la 

endogamia biparental más que la distília, un sistema dioico derivado de un ancestro 

distílico, seguiría manteniendo las ventajas que teóricamente tiene el evitar la endogamia 

(Charlesworth y Charlesworth 1978). 
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Dioecia:población de plantas en donde una proporción de 
los individuos produce flores estaminadas o masculinas 
(generalmente el 50%) y la otra proporción produce 
flores pistiladas o femeninas. La dioecia está considerada 
como la máxima separación de las funciones sexuales en 
plantas con flores. 

Distília:. polimorfismo genético en el que dentro de 
una población coexisten dos morfologías florales 
que difieren recíprocamente en la longitud de las 
anteras y los estambres (hercogamia recíproca). 
Este polimorfismo además está acompañado por un 
sistema de autoincompatibilidad que evita la 
fecundación intra planta e intra morfo y una serie 
de características morfo-fisiológicas asociadas con 
los diferentes morfos florales. 

Flujo de 
polen
Flujo de 
polen

Flujo de 
polen
Flujo de 
polen

Figura 1. Principales características de un sistema reproductivodioico y uno distílico. Aunque 
en ambos sistemas reproductivos un individuo sólo puede cruzarseendogámicamente con la 
mitad de sus parientes, en la dioecia el flujo de polen se da en una sola dirección, mientras que 
en la distília se da en ambos (Figura modificada de Abarca y López 2007).  
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como la máxima separación de las funciones sexuales en 
plantas con flores. 
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que difieren recíprocamente en la longitud de las 
anteras y los estambres (hercogamia recíproca). 
Este polimorfismo además está acompañado por un 
sistema de autoincompatibilidad que evita la 
fecundación intra planta e intra morfo y una serie 
de características morfo-fisiológicas asociadas con 
los diferentes morfos florales. 
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en ambos sistemas reproductivos un individuo sólo puede cruzarseendogámicamente con la 
mitad de sus parientes, en la dioecia el flujo de polen se da en una sola dirección, mientras que 
en la distília se da en ambos (Figura modificada de Abarca y López 2007).  
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Para explorar si la dioecia puede evolucionar de un ancestro incompatible con una 

tasa de endogamia biparental significativa y una fuerte depresión por endogamia, en este 

estudio utilizamos a Erythroxylum havanense, una especie distílica que posiblemente se 

encuentre en transición evolutiva a la dioecia (Domínguez et ál. 1997, Cuevas et ál. 2005).  

Algunos estudios han mostrado que ciertas condiciones ecológicas propician que los 

apareamientos entre parientes ocurran más allá de lo esperado por el azar. Entre las 

condiciones más importantes se encuentran los patrones de forrajeo locales, pues restringen 

el flujo de genes a través del polen y de las semillas (Hardner, Potts y Gore, 1998). Una 

característica notoria de E. havanense, es que el patrón de floración que presenta, además 

de ser sincrónico y masivo, dura muy poco tiempo. Debido a que este tipo de floración se 

caracteriza por una abundancia efímera de recursos, los polinizadores y los dispersores de 

semillas de E. havanense forrajean más dentro de los parches de floración y fructificación 

que entre ellos (Gryj y Domínguez 1996, Domínguez et ál. 2005). Por lo tanto la floración 

de E. havanense probablemente sea la responsable de la significativa diferenciación 

genética que detectamos con RAPDs entre poblaciones cercanas (entre 1.5 y 19.75 km; Ver 

el anexo I). Si el patrón de floración y fructificación de E havanense limita la dispersión de 

los genes (Gryj y Domínguez 1996, Domínguez et ál. 2005), entonces es esperable que las 

cruzas entre parientes ocurran más allá de lo esperado por el azar. Para comprobarlo, en 

este estudio medimos la tasa de endogamia biparental de cinco poblaciones de E. 

havanense. Debido a que generalmente las cruzas endogámicas tienen efectos negativos 

(Carr y Dudash 2003), también evaluamos la magnitud de la depresión por endogamia 

biparental. Como teóricamente los SI se favorecen pues evitan los efectos nocivos de la 
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endogamia (Charlesworth y Charlesworth 1979, Uyenoyama 1988, 1989), se espera que los 

genes que estén ligados al locus de incompatibilidad contengan un elevado número de 

alelos deletéreos (Peters et ál. 2003). Por consiguiente, cuando la tasa de endogamia 

aumenta en una población de individuos incompatibles, la magnitud de la depresión por 

endogamia debería de ser fuerte. E. havanense además de ser autoincompatible, es una 

especie que presenta un ciclo de vida largo, por lo que teóricamente es esperable que en los 

individuos endogámicos se exprese una alta carga genética (Carr y Dudash 2003). 

Por otro lado, si en E. havanense hay endogamia biparental y posteriormente 

depresión por endogamia, entonces debería de reflejarse en la estructura genética de la 

siguiente forma. Como la depresión por endogamia generalmente elimina a los individuos 

homocigotos tempranamente de una población, entonces los individuos que sobreviven 

hasta la madurez deberían de ser los más heterocigotos. Si es así, la diversidad genética de 

las plántulas de E. havanense debería de ser menor que la de los adultos y la diferenciación 

genética entre poblaciones de adultos mayor. Debido a ello, también describimos la 

distribución de la variación genética dentro y entre poblaciones de plántulas y de adultos de 

E. havanense. Con la información obtenida, inferimos cómo la endogamia biparental y la 

depresión por endogamia biparental podrían afectar la estructura genética de la especie. 

Finalmente, discutimos algunas implicaciones de la evolución de la dioecia en el contexto 

de la hipótesis que propone que ésta se favorece principalmente porque evita los efectos 

negativos de la endogamia.  
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Material y métodos 

 

Organismo de estudio 

El género Erythroxylum (Erythroxylaceae) se constituye predominantemente de especies 

distílicas pantropicales, todos árboles o arbustos, perennes y leñosos. Al igual que en otros 

grupos distílicos, la dioecia también ha evolucionado en éste género (Ganders 1979, Barrett 

1992). En México el género Erythroxylum esta compuesto por siete especies distílicas y una 

dioica (Kelly 2001).  

Erythroxylum havanense es un arbusto distílico, perenne y autoincompatible que 

probablemente se encuentre en transición evolutiva a la dioecia (Domínguez et ál. 1997, 

Cuevas et ál. 2005). Estudios previos han mostrado que los individuos de estilo corto 

(thrum) y que presentan esterilidad masculina similar a las especies ginodioicas (Keyr-Puor 

1981, Van Damme 1993, Samitou-Leprade 1994, Domínguez 1995, Cuevas et ál. 2005), 

compensan la pérdida en adecuación masculina incrementando la producción de semillas 

(Domínguez et ál. 1997, Cuevas et ál. 2005). De tal forma, algunos individuos trhum 

funcionan más como hembras y los pin (de estilo largo) como machos (Ávila y Domínguez 

2000, Cuevas et ál. 2005).  

E. havanense presenta una floración sincrónica y masiva que al durar poco tiempo, 

puede causar un aislamiento reproductivo entre poblaciones cercanas (Domínguez et ál. 

2005). El periodo de floración promedio de un individuo es muy corto (2.8 ± 0.1 días, 

promedio ± ES; Domínguez y Dirzo 1995) y las flores individuales sólo duran de 3 a 5 hrs. 

(Domínguez y Dirzo 1995). Sus principales polinizadores que son abejas del género 

Trigona (Apiade), forrajean de manera denso-dependiente (Domínguez et ál. 1997). La 
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variación en el tiempo de floración explica el 87% de la varianza en el tiempo de 

fructificación (Gryj y Domínguez 1996). El periodo promedio de fructificación de un 

individuo es sólo de 12 días (± 0.66), mientras que el de la población es de 37 días (Gryj y 

Domínguez 1996). La sincronía en la maduración de los frutos dentro y entre las plantas de 

un mismo parche produce una concentración abundante pero efímera de frutos que es 

removida rápidamente por varias especies de aves oportunistas (Gryj y Domínguez 1996). 

Después de que los frutos son consumidos, las aves depositan las semillas en la vecindad 

del parche de fructificación, cerca de la planta que les dio origen (Grij y Domínguez 1996).  

 

Sitio de estudio 

La estructura genética de las plántulas y de los adultos, así como la tasa de endogamia 

biparental en E. havanense, fue analizada en cinco poblaciones ubicadas en la costa del 

estado de Jalisco, en la región de Chamela (Figura 2). Tres de las poblaciones (Ardilla, 

Antiguo Sur y Tejón) se encuentran dentro de la estación de biología de Chamela, que 

pertenece al Instituto de Biología de la UNAM. Las otras dos (Cuitzmala y Ranchitos) se 

encuentran en las afueras de la estación.  
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Figura 2. Ubicación de las cinco poblaciones de plántulas y adultos de Erythroxylum havanense 

estudiadas en la región de Chamela, Jalisco
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Figura 2. Ubicación de las cinco poblaciones de plántulas y adultos de Erythroxylum havanense 
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Colecta del tejido 

A principios del verano de 2002 colectamos el tejido foliar de entre 20 y 30 plantas que se 

encontraban floreciendo en cada población. Posteriormente, cuando las plantas comenzaron 

a fructificar, aproximadamente 20 días después de la floración, colectamos entre 30 y 50 

frutos maduros de distintas plantas. Después de la colecta de tejido foliar, guardamos las 

muestras en nitrógeno líquido para transportarlas al laboratorio en donde fueron 

almacenadas a – 80 °C en un ultracongelador (Revco). Los frutos en cambio, fueron 

despulpados y las semillas se pesaron en una balanza analítica para ser sembradas en jiffy 

pots individualmente. Cada jiffy pot fue marcado con la identidad de la planta madre y de 

la semilla; colocándose aleatoriamente en un invernadero de la Estación Biológica de 

Chamela. Dejamos los frutos en el invernadero hasta el invierno, que es cuando las 

plántulas tienen las primeras hojas. El tejido foliar fresco de todas las plántulas, que 

colectamos en el invierno de 2002, fue almacenado en nitrógeno líquido para transportarlo 

al laboratorio en donde también fue refrigerado a - 80 ºC. 

 

Extracción del ADN 

El ADN total fue extraído de 0.5 g de tejido fresco (hojas) de las plantas adultas y de 0.2 g 

de las plántulas mediante una modificación de la técnica mini-prep de Doyle y Doyle 

(1987). Una vez que el ADN se extrajo fue resuspendido en TE (10 mM de tris-HCl pH 8.0, 

1 mM de EDTA) y almacenado a – 20 ° C.  
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Amplificación de los ISSRs 

Por medio de marcadores moleculares hipervariables ISSRs (Inter simple sequence 

repeats), analizamos la tasa de endogamia biparental y la estructura genética en cinco 

poblaciones de plántulas y de adultos de E. havanense.  

Utilizamos cuatro secuencias repetidas que generaron un total de 119 bandas 

reproducibles. Los ingredientes por reacción (20 µl en total para cada reacción) fueron los 

mismos para cada uno de los cuatro primers: 2mM de MgCl2, 0.2 U de Taq polimerasa, 2.5 

µl de ADN, 0.2 mM de los dNTPs, 1 µM de primer y buffer 1 X de Taq ADN polimerasa. 

La reacción en cadena de la polimerasa (PCR) fue realizada en un termociclador de 

gradiente (Techne, Touchgene) y el programa consistió de 5 min a 94 °C; 27 X 30 s a 94 

°C, 45 s a 52 °C, 2 min a 72 °C, 7 min. a 72 °C. 

Después del PCR, agregamos 1.5 µl de azul de bromofenol a cada reacción y 

cargamos las muestras en geles de poliacrilamida al 6% para ser corridas en buffer TBE 

1X. Utilizamos geles de acrilamida en lugar de agarosa, porque se resolvieron más bandas 

para cada primer. En cada gel cargamos un Ladder de 1 Kb (Gigco/BRL), y un control que 

era positivo y otro que era negativo. Los geles fueron corridos a un voltaje constante (500 

V) durante 2.5 hrs. Cada gel fue teñido con nitrato de plata y fotografiado con una cámara 

digital Sony DSC-P50 cyber shot de 2.1 mega pixeles. Las imágenes de los geles fueron 

analizadas en el programa Lab works versión 4.5 para windows (98/Nt/2000 pro/xp pro), 

que asigna a cada fragmento un peso molecular definido por un ladder de 1 Kb. A cada 

banda asignada se le trató como dialélica (1 para la presencia de la banda y 0 para la 

ausencia de la banda). 
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Análisis de los datos  

 

Tasa de endogamia biparental  

Utilizamos a los genotipos de la progenie para estimar la tasa de fecundación cruzada 

unilocus (ts) y multilocus (tm). Las poblaciones fueron analizadas con el modelo de 

apareamiento mixto implementado en el software MLTR (Ritland 1996). El modelo de 

apareamiento mixto, supone que cada apareamiento representa un evento aleatorio de 

fecundación cruzada o de autofecundación con probabilidades de t y de 1 – t, 

respectivamente. Posteriormente obtuvimos la tasa de endogamia biparental como tm – ts.  

Además de estimar la tasa de fecundación cruzada y de endogamia biparental en 

cada población, obtuvimos la correlación de paternidad (rp). Adicionalmente obtuvimos el 

coeficiente de endogamia parental para todas las poblaciones en su conjunto (F).  

Los parámetros se estimaron utilizando el método de maximization-expectation 

recomendado por Ritland para nuestros datos (comunicación personal). Para ello 

realizamos 1,000 bootstraps y obtuvimos los errores estándar de cada parámetro que nos 

sirvieron para calcular el nivel de significancia.  

 

Depresión por endogamia biparental 

Para estimar la depresión por endogamia (δ) de una especie incompatible, es necesario 

sembrar semillas de distintas madres y esperar a que se desarrollen las plantas. 

Posteriormente, cuando las plantas florecen, realizar dos tipos de cruzas. Entre plantas que 

están emparentadas y que no lo están, pues de esa forma podremos comparar el desempeño 

de ambos tipos de cruza y tener una medida de la δ. Sin embargo, en E. havanense hacerlo 
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es muy tardado, pues los individuos florecen después de los ocho años. A pesar de ello, en 

un invernadero teníamos algunas familias genéticas que llevaban dos años floreciendo y 

que nos permitieron hacerlo. Como no teníamos una gran cantidad de plantas floreciendo, 

ni tampoco de flores por planta; además de que las flores son pequeñas y los granos de 

polen son viables por poco tiempo (aproximadamente 2 hrs. después de que haber sido 

expuestos, Abarca y Domínguez, observaciones personales) decidimos estimar la máxima 

magnitud de δ esperable en una especie incompatible. Es decir, comparamos la adecuación 

producto de las cruzas entre hermanos completos (del mismo padre y madre) vs. las cruzas 

entre plantas no emparentadas. En total pudimos realizar 116 cruzas, 38 endogámicas y 78 

exogámicas y estimamos la magnitud de la δ como 1- (la adecuación promedio de las 

cruzas endogámicas / la adecuación promedio de las cruzas no endogámicas).  

 

Medidas de diversidad y de diferenciación genética 

Cuando se describe la estructura genética a partir de marcadores dominantes, 

tradicionalmente se suponen dos cosas. Una es que cada banda representa el fenotipo 

dominante de un solo locus con dos alelos (Williams et ál. 1990). La otra es que las 

poblaciones se encuentran en equilibrio de Hardy-Weinberg (H-W). Como tenemos 

evidencia que sugiere que los apareamientos entre las plantas de E. havanense 

probablemente no ocurren al azar (Domínguez et ál. 2005), decidimos no basarnos 

únicamente en el criterio del equilibrio de H-W. Por lo tanto, recurrimos tanto al índice de 

Shannon (H’) que no supone el equilibrio de H-W, como al cálculo de las frecuencias 

alélicas y al análisis molecular de varianza (AMOVA) que requieren de la suposición del 

equilibrio de H-W. Sin embargo, como con los tres métodos obtuvimos los mismos 
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resultados, en este trabajo únicamente reportamos las estimaciones derivadas del índice de 

Shannon. 

Utilizamos el índice de Shannon para calcular la diversidad genética (H´) tanto en 

los adultos como en las plántulas. En los adultos calculamos la H´en dos niveles distintos. 

1) La diversidad dentro de las poblaciones (H´pop (adultos)) y 2) La diversidad total (H´sp 

(adultos)). Posteriormente estimamos la proporción de la diversidad dentro de las poblaciones 

como H´pop/H´sp (adultos) y la proporción de la diversidad que se encuentra repartida entre las 

poblaciones como (H´sp-H´pop)/H´sp (adultos).  

En las plántulas en cambio, calculamos la H´en tres niveles distintos. 1) La 

diversidad promedio de las familias maternas dentro de cada población (H´fam), 2) La 

diversidad dentro de las poblaciones (H´pop (progenie)) y 3) La diversidad total (H´sp (progenie)). 

Posteriormente estimamos la proporción de la diversidad que se encuentre dentro de las 

familias maternas como H´fam/H´sp (progenie) (en donde H´fam es la diversidad promedio de 

todas las familias maternas) y la diversidad dentro de las poblaciones como H´pop/H´sp 

(progenie). Además estimamos la proporción de la diversidad que se encuentra repartida entre 

las familias maternas dentro de cada una de las poblaciones y entre las familias maternas 

entre las poblaciones como (H´pop-H´fam)/H´pop (en donde H´fam es la diversidad promedio de 

las familias maternas dentro de cada población) y (H´sp-H´fam)/H´sp (en donde H´fam es la 

diversidad promedio de todas las familias maternas), respectivamente. Finalmente, al igual 

que en los adultos, obtuvimos la proporción de la diversidad molecular que se encuentra 

repartida entre las poblaciones como (H´sp-H´pop)/H´sp (progenie).  
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Resultados 

 

Tasa de endogamia biparental  

La tasa de fecundación cruzada multilocus (tm) fue igual a uno en todas las poblaciones 

(Tabla 1), lo que indica que toda la progenie se produce por fecundación cruzada. La ts 

siempre fue menor que la tm. Dado que la diferencia de tm – ts estima la endogamia 

biparental y ésta siempre fue positiva y significativa, la tasa promedio de endogamia 

biparental en E. havanense es del 10%. Las poblaciones de Ranchitos y Antiguo Sur 

presentaron la menor y la mayor tasa de endogamia biparental, respectivamente (Tabla 1). 

El coeficiente de endogamia parental promedio (F) resultó ser positivo y significativamente 

distinto de cero (ver el encabezado de la Tabla 1), lo que sugiere que en los progenitores no 

hay endogamia. Los valores de las correlaciones de paternidad (rp) fueron altos en todas las 

poblaciones, lo cual indica que la probabilidad de encontrar hermanos completos (hijos de 

un mismo padre) dentro de cada familia es muy alta (Tabla 1).  

 

Tabla 1. Tasa de fecundación cruzada multilocus (tm) y unilocus (ts) en cinco poblaciones de E. 

havanense. tm – ts, endogamia biparental; rp, correlación de paternidad. En paréntesis se presentan 

los errores estándar. El coeficiente F que mide la endogamia parental, resultó ser de 0.0171 (0.040) 

** para el conjunto de las cinco poblaciones.  

 tm ts tm - ts rp 

Ardilla 1.0 (0.001)** 0.881 (0.015)** 0.119 (0.015)** 0.329 (0.09)** 

Antiguo Sur 1.0 (0.001)** 0.879 (0.012)** 0.121 (0.013)** 0.499 (0.181)** 
Cuitzmala 1.0 (0.001)** 0.905 (0.004)** 0.095 (0.005)** 0.366 (0.108)** 
Ranchitos 1.0 (0.001)** 0.918 (0.009)** 0.082 (0.009)** 0.255 (0.089)** 
Tejón 1.0 (0.001)** 0.906 (0.004)** 0.094 (0.004)** 0.245 (0.139)** 
P < 0.0001** 
 
Las poblaciones fueron analizadas juntas utilizando el método de maximization-expectation y 
asumiendo el modelo de apareamiento mixto (Ritland 1996).  
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Depresión por endogamia biparental 

De todas las polinizaciones endogámicas que realizamos (entre hermanos completos), 

ninguna de las flores se convirtió en fruto. En cambio, cerca del 30% de las flores que 

fecundamos con polen de individuos no emparentados produjo frutos. De los frutos 

producidos, el 38% germinó. Debido a que ninguna de las cruzas entre hermanos completos 

produjo frutos, la magnitud de la depresión por endogamia biparental estimada en E. 

havanense es igual a uno.  

 

Medidas de diversidad y diferenciación genética 

La comparación entre la estructura genética de las plántulas y de los adultos obtenida con 

los ISSRs, reveló que los patrones de diversidad molecular en E. havanense son complejos. 

Por un lado, la diversidad genética promedio de las familias maternas dentro de cada una de 

las poblaciones (H´fam), resultó ser significativamente menor que la que hubo dentro de las 

poblaciones de adultos (H´pop (adultos)) (t = 3.007; g.l. 8; p < 0,0169; Tabla 2). Del mismo 

modo, la proporción de la diversidad que se encuentra dentro de todas las familias maternas 

(H´fam/H´sp), fue menor que la que hubo en los adultos (H´pop/H´sp (adultos)) (Tabla 2). Ambos 

resultados sugieren que gran parte de la diversidad genética reside dentro de las familias 

maternas. Es decir, que la varianza genética entre hermanos es pequeña. Por consiguiente, 

la diferenciación genética entre las familias maternas dentro de cada una de las poblaciones 

((H´pop-H´fam)/H´pop), así como entre cualquier familia materna ((H´sp-H´fam)/H´sp), fue 

grande; siendo generalmente mayor a la encontrada entre las poblaciones de los adultos 

(H´sp-H´pop)/H´sp (adultos)) (Tabla 3).  
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Tabla 2. Estimaciones de la diversidad genética obtenidas con el índice de Shannon (H’) en cinco 

poblaciones de plántulas y de adultos de E. havanense.  

Población H’fam
1 H’pop (progenie) H’pop (adultos) 

Ardilla 0.50 0.89 0.64 
Antiguo Sur 0.55 0.91 0.69 
Cuitzmala 0.57 0.74 0.67 
Ranchitos 0.66 0.84 0.76 
Tejón 0.62 0.89 0.66 
H’fam/H’sp 0.59 _____ _____ 
H’pop/H’sp (progenie) 0.91 _____ _____ 
H’pop/H’sp (adultos) 0.74 _____ _____ 
    
 
El índice H’ es una medida de diversidad genética que no asume que las poblaciones están en 
equilibrio de Hardy-Weinberg. La H’fam

 fue calculada a partir del promedio de las familias de cada 
población. La H’fam

2 en cambio fue estimada con el promedio de todas las familias. Debido a que la 
H’pop se calcula con el promedio de las poblaciones, en las plántulas se estimó como si no 
hubiera familias.  
 

 

 

Tabla 3. Valores de diversidad genética que se encuentran repartidos entre familias maternas y entre 

poblaciones de plántulas y de adultos de E. havanense.  

Población (H’pop – H’fam
1)/H’pop 

Ardilla 0.44 
Antiguo Sur 0.39 
Cuitzmala 0.22 
Ranchitos 0.26 
Tejón 0.26 
(H’sp – H’fam

2)/H’sp 0.41 
(H’sp – H’pop)/H’sp (progenie) 0.09 
(H’sp – H’pop)/H’sp (adultos) 0.26 

 
 
La H’fam

1 fue calculada a partir del promedio de las familias de cada población. La H’fam
2  se estimó 

con el promedio de todas las familias, sin haber tomado en cuenta los promedios de las familias de 
cada una de las poblaciones. 
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Por otro lado, la diversidad genética que se encontró dentro de cada una de las 

poblaciones de plántulas (H´pop (progenie)), resultó ser significativamente mayor a la que hubo 

en las poblaciones de los adultos (H´pop (adultos)) (t = 3.007; g.l. 8; p < 0.0018; Tabla 2). Así 

mismo, la proporción de la diversidad genética que se encontró dentro las poblaciones de 

plántulas (H´pop/H´sp (progenie)), fue más alta que la que hubo dentro de los adultos (H´pop/H´sp 

(adultos)) (Tabla 2). Por lo tanto, la diversidad genética que se encuentra repartida entre las 

poblaciones de plántulas ((H´sp-H´pop)/H´sp (progenie)), es menor que la que existe entre las 

poblaciones de los adultos ((H´sp-H´pop)/H´sp (adultos)) (Tabla 3). Estos resultados sugieren 

que a pesar de que las familias maternas están estructuradas, existe flujo génico entre las 

poblaciones.  

 

Discusión 

Teóricamente una de las ventajas de evitar la autofecundación, es que se reduce la 

expresión de los genes recesivos que tienen efectos deletéreos (Charlesworth 1979, Lande y 

Schemske 1985, Husband y Schemske 1996). Sin embargo, como en las especies que 

evitan la autofecundación los apareamientos entre individuos emparentados siguen siendo 

posibles, si éstos aumentan, dicha ventaja selectiva podría desaparecer. El principal 

resultado de este estudio fue haber encontrado que en E. havanense, una especie distílica 

incompatible, la tasa de endogamia biparental fue significativa (Tabla 1) y la magnitud de 

la depresión por endogamia igual a uno.  

 

Neevia docConverter 5.1



                                                                                                                             Capítulo I ◘ 

 

 
 

25 

Si bien la tasa de fecundación cruzada (tm) que estimamos en E. havanense no fue 

distinta de lo reportado en otras especies de plantas incompatibles (Abarca y López 2007) y 

árboles tropicales (Ward et ál. 2005), la endogamia biparental si resultó ser más grande, de 

un orden de magnitud mayor que la mayoría de las angiospermas (Collevatti et ál. 2001, 

Abarca y López 2007). Aunque E. havanense podría ser un caso particular, en Caryocar 

brasiliense, en donde también se utilizaron marcadores hipervariables para estimar la tasa 

de endogamia biparental, los resultados fueron similares a los obtenidos en E. havanense y 

más grandes a los que habían sido reportados para la misma especie pero con enzimas 

(Collevatti et ál. 2001). Lo que Collevatti et ál. (2001) y nuestros datos sugieren, es que las 

enzimas que tradicionalmente han sido utilizadas para estimar la tm, podrían subestimar la 

tasa de endogamia biparental.  

Por otro lado, cuando el movimiento de polen es limitado, se espera que los hijos de 

una planta madre sean de uno o de pocos padres cercanos (Bawa 1990). Es decir, que la 

mayoría de los hermanos de una familia sean completos. En E. havanense los valores de rp 

que miden esa probabilidad fueron altos (entre 25% y cerca del 50%, Tabla 1), lo cual 

refleja que el flujo de polen generalmente ocurre entre plantas que están a poca distancia 

entre sí.  

Si consideramos que ninguna de las cruzas endogámicas que experimentalmente 

generamos (entre hermanos completos) produjo frutos, entonces no sólo significa que la 

tasa de endogamia biparental calculada probablemente esté subestimada, sino que los hijos 

endogámicos son costosos. Por ejemplo, la magnitud de la δ biparental en E. havanense fue 

tan alta, como la uniparental de varias especies ginodioicas compatibles (en Cucurbita 

foetidisima la δ = 0.71; Kohn y Biardi 1995; y en Silene acaulis = 0.95; Shikoff 1988). Es 
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decir, un sistema reproductivo que teóricamente se favorece porque evita los efectos 

deletéreos de la endogamia uniparental, posteriormente puede sufrir los efectos de la 

endogamia biparental de forma similar a una especie que se autofecunda.  

Por otro lado, Husband y Schemske (1996) mostraron que en las especies con una 

larga historia de fecundación cruzada, la carga genética además de expresarse en etapas 

tempranas del desarrollo, es más alta que en las especies endogámicas. Debido a que en 

México el género Erythoxylum posee siete especies distílicas y una dioica, todos árboles o 

arbustos perennes y exogámicos, un valor de δ de uno es compatible con la hipótesis que 

sugiere que las plantas exogámicas con ciclos de vida largos acumulan mutaciones 

recesivas de gran efecto (Carr y Dudash 2003).  

Ya que la endogamia aumenta la cantidad de homocigotos en una población y la δ 

los elimina, es esperable que ocurran cambios espacio-temporales en la estructura genética. 

Por ejemplo, que los niveles de variación genética se incrementen (Morris et ál. 2002). De 

manera congruente con este supuesto y con nuestros datos anteriores, la diversidad genética 

dentro de las familias maternas (H’fam) fue significativamente menor que la de los adultos 

(H’pop, Tabla 2). Como otro de los efectos de la endogamia es un aumento en los niveles de 

diferenciación genética (Hedrick 2000), pensamos que haber encontrado una amplia 

divergencia entre las familias dentro de las poblaciones ((H’pop-H’fam)/H’pop) así como entre 

cualquier familia materna ((H’sp-H’fam)/H’sp, Tabla 3) es el reflejo de ello. Además como 

con la endogamia aumenta la estructuración genética, también encontramos una correlación 

significativa entre la tasa de endogamia biparental y la diferenciación genética entre las 

familias dentro de las poblaciones ((H’pop-H’fam)/H’pop Figura 3).  
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Que la diferenciación genética entre las poblaciones de adultos ((H’sp-H’pop)/H’sp 

(adultos)) fuera menor que la que hubo entre las familias maternas ((H’sp-H’fam)/H’sp) también 

fue algo que esperábamos (Tabla 3), pues indica que los individuos homocigotos son 

eliminados por la selección natural. Por ello, probablemente la correlación entre la tasa de 

endogamia biparental y la diversidad genética fue negativa y significativa únicamente para 

las familias dentro de poblaciones (H’fam, Figura 4), pero no para las poblaciones de adultos 

(H’pop, F = 1.96; P > 0.25). 
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Figura 3. Relación entre la diferencia genética entre familias dentro de poblaciones (Hfam-Hpop)/Hpop y 
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Figura 4. Relación entre los valores del índice de diversidad genética de Shannon (H´) y la tasa 
de endogamia bipareantal (tm-ts) en cinco poblaciones de plántulas en Erythroxylum havanense
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En contraste con los resultados anteriores, que la diversidad genética de las 

poblaciones de plántulas (H’pop (progenie)) resultara significativamente mayor que la de los 

adultos (H’pop (adultos), Tabla 2), indica que el flujo génico también ocurre entre 

poblaciones, y no solamente (como lo sugieren los datos anteriores) entre parientes 

cercanos. Aún así, muchos individuos exogámicos deben ser eliminados. Eso explicaría no 

solamente la disminución de la variación genética en el tiempo, sino que la diferenciación 

entre las poblaciones de adultos ((H’sp-H’pop)/H’sp (adultos)) fuera casi tres veces mayor que la 

que hay entre las poblaciones de plántulas ((H’sp-H’pop)/H’sp (progenie)) Tabla 3).  

Para mostrar los patrones de flujo génico de otra manera, construimos un fenograma 

(UPGMA) a partir de las frecuencias alélicas que calculamos para todos los pares de familias 

maternas (Nei 1973, Figura 5). Del fenograma hay dos aspectos que queremos resaltar. El 

primero es que algunas de las familias como las de Ranchitos generalmente se localizan en un 
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mismo grupo, lo cual es compatible tanto con un movimiento local de genes, como con la alta 

diferenciación genética que encontramos entre las familias maternas dentro y entre las 

poblaciones (Tabla 3). El segundo aspecto es que varias de las familias como las de Ardilla se 

encuentran agrupadas con familias de otras poblaciones, lo cual revela que también hay flujo 

de genes entre poblaciones.  

Finalmente queremos señalar que aunque uno de los principales argumentos de la 

evolución de la dioecia supone que ésta se favorece porque evita los efectos negativos de la 

endogamia uniparental (Charlesworth 1979), la dioecia también se ha originado de sistemas 

reproductivos que evitaban la autofecundación (Webb 1999). Por ejemplo, en el género 

Erythroxylum, la dioecia además de haberse derivado de la distília al menos en una ocasión, 

algunas poblaciones de Erythroxylum havanense probablemente se encuentren en transición 

evolutiva a la dioecia (Domínguez et ál. 1997, Cuevas et ál. 2005). Por lo tanto, si una 

especie dioica lograra reducir la endogamia biparental y sus efectos negativos más que la 

distília, entonces este sistema reproductivo, al ser más eficiente, mantendría las ventajas 

selectivas que tiene evitar la endogamia aún habiendo evolucionado de una especie 

incompatible. Sin embargo, si así fuera, llama la atención que mientras los sistemas de 

incompatibilidad están ampliamente distribuidos entre las angiospermas, el porcentaje de 

especies dioicas sea tan pequeño. 
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Figura 5. Fenograma construido con el método UPGMA a partir de las distancias genéticas de Nei 
(1978) para todos los pares de familias. 
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Conclusiones 

En este estudio detectamos que la tasa de endogamia biparental en Erythroxylum havenense 

es significativa. Debido a que la magnitud de la δ es muy fuerte, probablemente la 

endogamia biparental aún sea mayor que lo que detectamos. Aún así, el valor de endogamia 

biparental que estimamos resultó ser de un orden de magnitud mayor que lo reportado en la 

mayoría de las angiospermas (Ward, Dick y Lowe 2005). Posiblemente sea el patrón de 

floración sincrónica y masiva que puede generar un movimiento local de genes, lo que 

promueva las cruzas entre parientes en E. havanense. La interacción entre la endogamia 

biparental y la δ biparental además de generar costos reproductivos (pues los individuos 

producidos endogámicamente son eliminados de las poblaciones), afecta la estructura 

genética de la especie. Finalmente además del flujo local de genes, también detectamos 

flujo entre las poblaciones.  
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Probablemente la mayoría de nosotros ha visto algún documental en el que se muestran 

los distintos y complejos cortejos que anteceden a las cópulas en muchas especies de 

animales, incluyendo la nuestra. De ahí que muchas veces asociemos el término 

sexualidad con la presencia de machos y de hembras que eligen activamente a su pareja; 

lo que en los vertebrados es particularmente cierto. Sin embargo, otros grupos como las 

plantas o los invertebrados marinos muestran una gran diversidad en la expresión de la 

sexualidad. 

A pesar de que la mayoría de las plantas con flores son hermafroditas (75% del 

total tiene las dos funciones sexuales en la misma flor) en éstas se ha favorecido una 

amplia gama de atributos sexuales, particularmente relacionados con el movimiento de 

gametos entre individuos (fecundación cruzada). Entre los atributos más notorios se 

encuentran los de atracción, como las fragancias, las formas y los colores, que llegan a ser 
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muy variables. Sin embargo, como las especies hermafroditas presentan ambos sexos en 

una misma flor y potencialmente podrían auto-fertilizarse; algunos biólogos desde la 

época de Darwin comenzaron a preguntarse —¿Por qué existen distintos mecanismos que 

evitan la auto-fertilización?— Actualmente, la explicación más aceptada tiene que ver 

con que la progenie producida por auto-fertilización, generalmente es menos vigorosa que 

la producida por fecundación cruzada (a lo que se le conoce como depresión por 

endogamia). Es decir, si las plantas que se auto-fertilizan presentan depresión por 

endogamia, entonces se espera que se favorezcan mecanismos que faciliten la producción 

de hijos por medio de fecundación cruzada. Entre los mecanismos que promueven la 

fecundación cruzada en las plantas, los más comunes son: la separación de los órganos 

sexuales, tanto especial como temporalmente; y los sistemas de incompatibilidad genética 

(que impiden la fecundación de los óvulos con polen de una misma planta). 

 

Uno de los sistemas de reproducción que evita la auto-fertilización por completo, 

y que ha evolucionado tanto en plantas como en animales, es la dioecia. La dioecia en las 

plantas está caracterizada porque en una población los individuos poseen únicamente 

flores masculinas (o estaminadas) o femeninas (o pistiliadas); lo que representa la 

máxima separación espacial de las estructuras reproductivas. Sin embargo, al contrario 

que en los animales terrestres, la dioecia en las plantas con flores es poco común (sólo 

entre el 7-9% del total de las especies son dioicas).  

 

¿Por qué si la dioecia parece ser tan exitosa en un grupo taxonómico, lo es tan poco en 

otro? 
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Una posibilidad es que en las angiospermas la dioecia sea una novedad evolutiva y por 

consiguiente, las especies dioicas no hayan tenido tiempo suficiente para diversificarse. 

Sin embargo, se ha mostrado que incluso cuando la dioecia posea aproximadamente el 

mismo tiempo de haberse originado que sus grupos hermanos hermafroditas o monoicos 

(la misma planta presenta flores masculinas y femeninas), su tasa de diversificación es 

menor. Siendo así, surgen nuevas interrogantes, pues si los clados dioicos presentan 

menos especies, por alguna razón la evolución de la dioecia está acompañada de una 

menor tasa de especiación o mayores probabilidades de extinción. Alrededor de este 

enigma evolutivo, existen tres aproximaciones contemporáneas que intentan darle 

respuesta. 

La primera explicación se refiere a como los polinizadores deben de visitar a las 

plantas dioicas para que se lleve a cabo la fecundación; pues para que ocurra ésta se 

requiere que un mismo grupo de polinizadores visite tanto a las plantas masculinas como 

femeninas. Sin embargo, como las presiones de selección que operan sobre las flores 

masculinas y femeninas generalmente son distintas, se ha favorecido el dimorfismo floral. 

Como resultado del dimorfismo, comúnmente los machos presentan despliegues o 

recompensas florales que son más atractivas para los polinizadores que los de las 

hembras. Por ejemplo, en Leucadendron xanthoconus los machos en promedio producen 

322 inflorescencias, mientras que las hembras tan sólo 16.3. Dichos contrastes florales 

entre machos y hembras llevó a un grupo de investigación a proponer que el dimorfismo 

podría acrecentar las probabilidades de extinción, ya que en algunas especies los 

polinizadores visitan más a las flores masculinas (como en Silenne dioica o en Wurmbea 

dioica) y por lo tanto, las hembras dejan pocos hijos o ninguno. Esta situación podría ser 
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drástica en ambientes donde hubiera limitación de visitantes florales y un marcado 

dimorfismo floral. Obviamente en muchas especies hermafroditas esto no sucedería, pues 

aún en ausencia de polinizadores, podrían auto-fertilizarse y producir semillas, como en la 

famosa Arabidopsis thaliana.  

La segunda propuesta parte del supuesto de que la producción de semillas de una 

hembra dioica debería ser mayor que la de una hermafrodita, pues las hermafroditas 

tienen que invertir sus recursos para producir tanto polen como óvulos, mientras que una 

hembra sólo produce óvulos. Si las semillas se dispersan poco, entonces el agrupamiento 

espacial de semillas y plántulas de una planta dioica será mayor que la de una 

hermafrodita y por lo tanto, habrá una mayor competencia por los recursos y 

probablemente se incrementará la mortalidad.  

Ambas propuestas resultan interesantes, pero dependen de contextos ecológicos 

muy específicos; la primera de los dispersores de polen y la segunda de los de semillas. 

Sin embargo, muchas especies dioicas no necesitan de animales para reproducirse. Por 

ejemplo, varias especies son polinizadas por el viento (e.g. encinos, ailes) o por corrientes 

de agua (e.g. pastos marinos) y por lo tanto, pensamos que debe haber una explicación 

más general.  

La tercera propuesta que intenta explicar por qué la dioecia es poco exitosa, se 

refiere a que en las especies dioicas no hay autofertilización. De manera general, si un 

individuo no se auto-fertiliza, se espera que genere progenie más variable que uno que sí 

lo hace. De forma congruente con esta idea, muchos estudios han mostrado que las 

especies que se auto-fertilizan poseen menores niveles de diversidad genética que las 

especies hermafroditas que tienen fecundación cruzada. Por ejemplo, en el género 
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Mimulus, la especie M. guttatus que es hermafrodita y se reproduce principalmente por 

fecundación cruzada, posee una mayor diversidad genética que M. nasutus, la cual se 

autofecunda predominantemente. De manera similar, la heterocigosis de una especie 

dioica debería ser más alta que la de una especie que se auto-fertiliza y similar a una 

especie hermafrodita que promueve la fecundación cruzada. Para evaluar esa predicción, 

comparamos la diversidad genética de una especie dioica y una hermafrodita que no se 

puede auto-fertilizar. A pesar de que la diversidad genética de estas dos especies, ambas 

del genero Erythroxylum, debería de haber sido equivalente, la especie hermafrodita (E. 

havanense) tuvo mayores niveles de diversidad genética que la especie dioica (E. 

rotundifolium). Aunque no hay más trabajos diseñados para evaluar si la dioecia puede 

mantener altos niveles de heterocigosis (como teóricamente se espera), nuestro estudio no 

es un caso aislado. Por ejemplo, en Sagitaria latifolia, las poblaciones dioicas presentaron 

menos variación genética que las poblaciones monoicas; y en Amphibolis antartica (un 

pasto marino), que constituye el caso de pérdida de variación genética más drástico, ni 

utilizando marcadores moleculares muy variables, se logró encontrar rastro alguno de 

diversidad genética. Por lo tanto, los estudios de diversidad genética en especies dioicas 

sugieren que la perdida de variación podría ser producto de la evolución de la dioecia. —

¿Y qué relación hay entre la baja variación genética y el poco éxito evolutivo de las 

especies dioicas?— Pues mucha, porque se ha mostrado tanto teórica como 

empíricamente que conforme disminuye la diversidad genética de una especie, aumenta 

significativamente el riesgo de extinción. Por lo tanto, si con la evolución de la dioecia 

disminuye la diversidad genética y aumentan las probabilidades de extinción, entonces 
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también podríamos explicarnos porqué el número de familias dioicas incluidas en las 

listas de extinción, es más considerable que el de sus linajes hermanos hermafroditas. 

Antes de terminar, vamos a tratar de responder a una última pregunta. Si como 

vimos, la dioecia en las plantas con flores no sólo no parece ser una innovación clave en 

términos evolutivos, sino que podría aumentar las probabilidades de desaparición de una 

especie —¿Cómo se puede explicar entonces su origen?— Teóricamente el primer paso 

de la evolución de la dioecia, lo constituye la aparición de individuos que son estériles 

para alguna de las dos funciones reproductivas en una población hermafrodita. Si los 

individuos que surgen son estériles para la función masculina, que es lo más común, la 

población estará conformada por individuos hermafroditas e individuos que funcionan 

como hembras (población ginodioica). Por el contrario, si los individuos son estériles para 

la función femenina, la población estará constituida por individuos hermafroditas e 

individuos que funcionan como machos (población androdioica). Como la esterilidad más 

frecuente y mejor estudiada es la masculina, se sabe que ésta se origina debido a una 

mutación en el genoma mitocondrial. Como las mitocondrias en las angiospermas se 

heredan a través de los óvulos (vía materna); y la mutación que esteriliza la función 

masculina sesga la asignación de recursos hacia la producción de óvulos; se favorece la 

propagación de la mutación mitocondrial. Conforme la mutación mitocondrial se propaga, 

evidentemente menos individuos hermafroditas habrá. Probablemente por ello en algunas 

especies como en Thymus vulgaris, la frecuencia de hembras puede ser cercana al cien 

por ciento. En esas circunstancias, la adecuación de los genes mitocondriales es muy alta, 

pues mientras más óvulos y semillas se producen, más copias de los genes esterilizadores 

existirán. Sin embargo, también se sabe que la fertilidad masculina puede ser restaurada. 
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Cuando ello sucede, se debe a que una mutación de origen nuclear, revierte los efectos de 

un esterilizador mitocondrial. En el caso de que no surgiera otro esterilizador 

mitocondrial después de la aparición del restaurador nuclear, una población regresaría a 

ser totalmente hermafrodita. Dado que la restauración de la fertilidad masculina 

disminuye la producción de óvulos, los recursos se reasignarían nuevamente para 

producir tanto óvulos como polen y la adecuación de los genes mitocondriales 

disminuiría. Una forma en como se ha propuesto que podría resolverse esta discrepancia 

entre los genes mitocondriales que generan la esterilidad masculina y los nucleares que la 

restauran (conflictos genéticos), es separando la producción de los óvulos y del polen en 

distintos individuos, justo como ocurre en las especies dioicas.  

Para finalizar, queremos agregar que el estudio de la dioecia constituye un 

excelente ejemplo para mostrar que la evolución es totalmente ciega. Por un lado, al 

separarse los sexos en distintos individuos se resuelve un conflicto entre dos genomas (el 

mitocondrial y el nuclear); por otro, la separación de los sexos puede generar condiciones 

que hagan que las angiospermas dioicas sean más susceptibles de desaparecer que las 

hermafroditas. También queremos recordar que la especialización puede llevar a la 

extinción. Es decir, no porque el dioicismo se haya derivado del hermafroditismo 

significa que sea una condición más “exitosa”. Es decir, la evolución no es un proceso 

direccional que mejora a las especies. 
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Introducción 

 

Darwin (1877) fue de las primeras personas en estudiar los efectos negativos de la 

autofecundación en las plantas (endogamia uniparental). Generalmente cuando 

autofecundaba flores de una planta con polen propio y otras con polen externo (de un 

individuo distinto), la progenie producto de autofecundación era inviable o de menor 

calidad que la producto de fecundación cruzada (depresión por endogamia). Al continuar 

con sus observaciones Darwin 1877 también se dio cuenta que varias de las especies con 

las que trabajó, poseían diferentes características florales que reducían o evitaban la 

autofecundación. A partir de esas observaciones pioneras, el interés por saber cuál es el 

papel de la depresión por endogamia (δ) en la evolución de los sistemas reproductivos ha 

continuado. Lloyd (1975 b) y Charlesworth y Charlesworth (1978) por ejemplo, 

propusieron que cuando la δ es fuerte, se favorece la separación de los sexos en diferentes 
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individuos (dioecia). Un grupo de plantas que ha servido para evaluar la hipótesis que 

propone que la δ favorece la evolución de la dioecia, son las especies ginodioicas.  

 

El ginodioicismo se caracteriza porque en una población de plantas hermafroditas, 

surge una mutación mitocondrial que esteriliza la función masculina de algunos individuos 

y por lo tanto, hace que funcionen como hembras (Sun y Ganders 1986). La esterilidad 

masculina representa el primer paso de la evolución del la dioecia y el ginodioicismo, la 

vía más común. Posteriormente al establecimiento del ginodioicismo, se necesita que otra 

mutación esterilice la función femenina de los hermafroditas para que la dioecia 

evolucione. Finalmente, hace falta que ambas mutaciones se liguen para evitar que 

recombinen y por lo tanto, se produzcan hermafroditas nuevamente (ver Cuevas y Abarca 

2006 para una revisión del tema).  

En las especies ginodioicas sin embargo, las plantas que son estériles para la 

función masculina se encuentran en desventaja reproductiva respecto a las plantas 

hermafroditas, pues sólo pueden dejar hijos a través de una de las dos funciones 

reproductivas (Sun y Ganders 1986; Ashman 1992). Por lo tanto, la desventaja 

reproductiva se compensa a través de la selección de los individuos estériles que producen 

más o mejores semillas; lo cual es posible al menos de dos modos. Primero, porque como 

un individuo estéril para la función masculina no produce hijos por autofecundación, evita 

los efectos negativos de la endogamia (Charlesworth 1981; Frank 1989; Ashman 1992; 

Molina-Freaner y Jain 1993). Segundo, porque al no invertir en la producción de polen y 

óvulos como lo hace una planta hermafrodita, pueden reasignar todos sus recursos 
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únicamente a la producción de óvulos y por lo tanto, de más y mejores semillas (Ashman 

1992; Molina-Freaner y Jain 1993).  

 

Los modelos teóricos predicen que cuando el producto de sδ > 0.5 (en donde s es 

la tasa de autofecundación y δ la depresión por endogamia), las plantas estériles pueden 

ser mantenidas en una población aún si no reasignaran recursos para producir más semillas 

(Charlesworth y Charlesworth 1978). Es decir, aunque el número de óvulos de una hembra 

y una hermafrodita fuera igual, la hermafrodita sólo produciría la mitad de semillas 

respecto a una hembra, pues la otra mitad moriría como consecuencia de la δ.  

Por otro lado, los modelos teóricos también suponen que si por medio de la 

reasignación de recursos las hembras produjeran el doble de semillas que las 

hermafroditas, éstas podrían mantenerse aún sin la ventaja que les daría la δ (Charlesworth 

1999). 

Debido a que la δ y la compensación no son mecanismos excluyentes, 

cuantificarlos es importante, ya que además de entender su papel relativo en el 

mantenimiento de las hembras, podríamos evaluar si la δ como se ha propuesto, es la 

fuerza evolutiva más importante en la evolución de la dioecia (ver Sakai y Weller 1999 

para una revisión del tema).  

Ya que la dioecia no sólo se ha derivado de especies autocompatibles (incluyendo 

algunas especies ginodioicas como Plantago lanceolada, Van Damme y Van Delden 

1984; o Plantago coronopus, Koelewijn, 1996), probablemente la compensación sea más 

importante en la evolución de la dioecia que la δ. Si así fuera, entonces el papel relativo de 

la δ en el mantenimiento de las hembras debería ser menor que el de la compensación. 
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Para evaluar esa predicción, en este trabajo revisamos los datos empíricos de δ y 

compensación reportados en especies ginodioicas y a partir de ello, discutimos las 

implicaciones evolutivas que tiene para el mantenimiento de las hembras y la evolución de 

la dioecia, que los valores de δ y compensación sean distintos. 

 

Para inferir el papel relativo de la δ y la compensación, es necesario comparar el 

desempeño de la progenie derivada de tres tipos de cruzas. 1) De la autofecundación en 

hermafroditas, 2) de la fecundación cruzada en hermafroditas y 3) de la fecundación 

cruzada en hembras. Cuando la adecuación de las hermafroditas producto de 

autofecundación y fecundación cruzada es igual entre sí, pero la adecuación de las 

hembras es mayor (que sólo producen progenie por medio de fecundación cruzada), 

significa que no hay δ. Por lo tanto, una hembra se mantiene por pura compensación 

(Figura 1a). Al contrario, cuando la adecuación de las hembras y las hermafroditas 

producto de fecundación cruzada es igual entre si, y menor que la de las hermafroditas 

producto de autofecundación, significa que no hay compensación. Por lo tanto, una 

hembra se mantiene por pura δ (Figura 1b). Cuando la compensación y la δ son 

importantes, la adecuación de las hermafroditas producto de autofecundación siempre será 

la menor, y la de las hembras y las hermafroditas producto de fecundación cruzada, 

dependerá de la importancia relativa de ambos factores (Figura 1c y 1d).  

Como en los trabajos que revisamos se midieron distintos componentes de 

adecuación entre las especies (por ejemplo, el peso de las semillas, la germinación, etc.), 

construimos un índice que hiciera comparables los datos. Para ello, únicamente 

consideramos los resultados en donde las diferencias entre las cruzas (autofecundación en 
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las hermafroditas y fecundación cruzada en hembras y hermafroditas) fueran 

significativas. Para construir el índice que denominamos como ϕ, en cada estudio 

multiplicamos los distintos componentes de adecuación que se midieron (por ejemplo, el 

peso de las semillas X la germinación X otros componentes de adecuación). En cada 

estudio siempre se consideraron los mismos componentes de adecuación para los tres tipos 

de cruza. Posteriormente, para que el índice tomara valores entre 0 y 1, dividimos los 

valores de la adecuación multiplicativa de cada tipo de cruzas, entre el valor más alto. Con 

la información obtenida, construimos una distribución del valor ϕ para cada especie. 
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Figura 1. Adecuación de hembras (H) y hermafroditas producto de fecundación cruzada (HE) y autofecundación (HA) que se 
espera cuando las hembras se mantienen por a) compensación, b) depresión por endogamia, o c) y d) ambos factores, siendo mas 
importante la compensación en el primer caso y la depresión por endogamia en el segundo.
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Figura 1. Adecuación de hembras (H) y hermafroditas producto de fecundación cruzada (HE) y autofecundación (HA) que se 
espera cuando las hembras se mantienen por a) compensación, b) depresión por endogamia, o c) y d) ambos factores, siendo mas 
importante la compensación en el primer caso y la depresión por endogamia en el segundo.  

Neevia docConverter 5.1



                                                                                                                                                      Capítulo IV ◘ 

 58 

Resultados y Discusión 

 

Aunque la δ y la compensación no son mecanismos excluyentes en el mantenimiento de 

las hembras, en pocos trabajos se han estimado ambos. En total encontramos diecinueve 

artículos en donde se reportó el mantenimiento de las hembras dentro de poblaciones 

ginodioicas. En catorce de ellos sin embargo, sólo se midió o infirió la magnitud de la δ o 

la reasignación de recursos (Sun y Ganders 1986; Wolff, Friso y Van Damme 1988; Khon 

y Biardi 1995; Sakai, Karoly y Weller 1989; Molina-Freaner y Jain 1993; Norman et ál. 

1995; Mutikainen y Delph 1998; Shykoff 1988; Jolls y Chenier 1989; Khon 1989; Agren 

y Willson 1991; Eckhart 1992; Maki 1993; Ashman 1994). Por lo tanto, no nos sirvieron 

para evaluar la hipótesis que planteamos. Únicamente en cinco trabajos el diseño 

experimental estaba explícitamente hecho para discriminar el papel relativo de la δ y la 

asignación de recursos en el mantenimiento de las hembras (Ashman 1992 b; Sakai et ál. 

1997; Del Castillo 1998; Thompson y Tarayre 2000; Marshall y Ganders 2001).  

El resultado más importante que encontramos, fue que tanto la δ como la 

asignación de recursos explicaron el mantenimiento de las hembras en todas las especies 

ginodioicas consideradas (Figura 2). Aunque ambos mecanismos no fueron excluyentes, 

en cuatro de las cinco especies la compensación fue más importante que la δ (Figura 1c y 

2). Sólo en Silene vulgaris los valores de φ se ajustaron a la distribución que se espera 

cuando la δ es más importante que la compensación (Figura 1d y 2).  

Un aspecto importante de mencionar, es que aunque el valor de ϕ  de las hembras 

generalmente fue más grande que la de los otros dos tratamientos (Figura 2), en la mayoría 

de las especies la δ explicó algún componente del ciclo de vida. En Silene acaulis por 

Neevia docConverter 5.1



                                                                                                                                                      Capítulo IV ◘ 

 59 

ejemplo, el número de semillas por fruto y el peso de éstas, fue en promedio menor en las 

hembras que en las hermafroditas producto de fecundación cruzada. Únicamente en 

Sidalcea hendersonii la compensación explicó todos los componentes del ciclo de vida. 

También hay que mencionar que en algunas especies, las diferencias en la adecuación de 

algunos componentes fue muy pequeña entre todos los tratamientos. Por lo tanto, el tener 

estimaciones únicamente de alguno o algunos componentes del ciclo de vida, podría 

sobrestimar el papel de la compensación o la δ.  

Como hemos mencionado, teóricamente la δ ha sido considerada como la fuerza 

selectiva más importante en la evolución de la dioecia (ver Sakai y Weller 1999 para una 

revisión). Dado que el ginodioicismo se considera la ruta más importante a partir de la 

cual se ha derivado la dioecia y además la mayoría de las especies ginodioicas son 

compatibles, la δ debería de haber sido el principal mecanismo a través del cual las 

hembras se mantuvieran en una población. Sin embargo, como lo muestra nuestro análisis, 

no es la δ sino la compensación el principal mecanismo por el que las hembras son 

mantenidas. Además, como puede verse en la figura 2, los valores de φ alcanzados por las 

hembras fueron de al menos el doble que los de las hermafroditas producto de fecundación 

cruzada. Esta diferencia tan grande implica que el papel de la compensación es mucho 

más importante que el de la δ. Otro dato que muestra la importancia de la compensación 

es que en Silene vulgaris, la única especie en donde la contribución de la δ fue más 

importante que la de la compensación, la diferencia en el valor de φ entre las hembras y 

las hermafroditas producto de fecundación cruzada, es semejante (Figura 2). Es decir, si la 

compensación no fuera tan relevante, entonces los valores de φ de las hembras deberían 

ser menores.  
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Figura 2. Distribución del valor φ de hembras (barras en negro) y hermafroditas producto de fecundación cruzada (barras en 
gris) y autofecundación (barras en blanco) en cinco especies ginodioicas. 
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Figura 2. Distribución del valor φ de hembras (barras en negro) y hermafroditas producto de fecundación cruzada (barras en 
gris) y autofecundación (barras en blanco) en cinco especies ginodioicas.  

Ya que una hipótesis alternativa que es compatible con nuestros resultados podría 

explicar la evolución de la dioecia de manera más general que la hipótesis de la δ, la 

presentamos a continuación. En la mayoría de las especies ginodioicas, la esterilidad 

masculina es ocasionada por una mutación en el genoma mitocondrial (De Hann 1996). 

Dicha mutación se propaga debido a que los genes que provocan la esterilidad y que 

cambian la asignación de recursos, se heredan a través de las mitocondrias (herencia 

materna). Sin embargo, como los genes nucleares se heredan tanto a través de los óvulos 

como del polen (herencia biparental), su adecuación podría disminuir conforme aumenta 

la frecuencia de los genes que provocan la esterilidad. Sin embargo, se ha demostrado que 

existen restauradores nucleares que restablecen la fertilidad masculina (De Hann 1996). 
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De esa forma, la aparición de un gen mitocondrial que esteriliza la función masculina, 

podría hacer que disminuyera la adecuación de los genes nucleares y viceversa. Esta 

dinámica en la que primero surge un gen esterilizador mitocondrial y después un gen que 

es capaz de restaurar la fertilidad, ha sido interpretada como un conflicto de intereses 

reproductivos entre el genoma nuclear y el mitocondrial (Cosmides y Tooby 1981; Hurst 

et ál. 1992, Domínguez 1995). El conflicto se establece, ya que ambos genomas además 

de presentar patrones hereditarios distintos, controlan la expresión de sexo. Siendo así, una 

forma en como se ha propuesto se resolvería este conflicto, es separando la producción de 

gametos masculinos y femeninos en distintos individuos (Hurst 1992). 

 

Conclusiones 

  

En pocas especies ginodioicas se ha discriminado el papel relativo de la δ y la 

compensación en el mantenimiento de las hembras. Sin embargo, aunque son pocas las 

especies en las que el diseño experimental permite discriminar el papel de ambos factores, 

en todos los casos no son mutuamente excluyentes.  

 

 Debido a que teóricamente se ha propuesto que la δ es la fuerza selectiva más 

importante en la evolución de la dioecia, su contribución al mantenimiento de las hembras 

debería de haber sido al menos igual que el de la compensación. Sin embargo, su 

contribución relativa no fue tan importante como el de la compensación. Por lo tanto, 

nuestros resultados apoyan la hipótesis de que la dioecia en las angiospermas se favorece 
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más que por evitar los efectos deletéreos de la endogamia, porque se resuelve un conflicto 

intragenómico.  
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Discusión general 

 

Desde los primeros trabajos que realizó Darwin (1877) en las plantas con flores, la distília 

ha sido utilizada como un modelo para estudiar la evolución de los sistemas reproductivos 

en las angiospermas (ver Barrett 1992). Teóricamente, la distília podría ser un sistema 

reproductivo estable, o bien evolucionar a la homostília o a la dioecia (Loyd et ál. 1990, 

Loyd y Webb 1992).  

En términos generales, la evolución de la distília a la homostília requiere de la 

pérdida de uno de los dos morfos florales y de la ruptura del sistema de incompatibilidad 

genético (Loyd et ál. 1990, Loyd y Webb 1992). Como en Armeria maritima se ha 

mostrado (Vekemans et ál. 1990), la ruptura del sistemas de incompatibilidad genético 

puede ocurrir en condiciones de escasez de polinizadores o eventos de colonización de 

nuevos ambientes, en donde la limitación por polen, favorece la transición de un sistema de 

fecundación cruzada a uno endogámico.  

Por otro lado, la evolución de la distília a la dioecia está acompañada de la 

especialización de las funciones reproductivas en cada uno de los morfos florales, 

generalmente siendo el morfo trhum (que presenta las anteras por arriba del estigma), el 

que se especializa como macho y el morfo pin (que presenta el estigma por arriba de las 

anteras), el que lo hace como hembra (Barrett 1992).  

En Erythroxylum havanense la variación espacio temporal que puede ocurrir en la 

floración y la fructificación (que es sincrónica y masiva, Dominguez 1995) entre 

poblaciones cercanas, hace que los polinizadores y los dispersores de semillas concentren 

más sus visitas entre plantas cercanas (Gryj y Domínguez 1996) y por lo tanto, que las 
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cruzas entre parientes aumenten significativamente. Paradójicamente aunque no es la falta 

de visitas lo que aumenta la endogamia en E. havanense, el efecto de la floración y 

fructificación en masa podría ser análogo al de la limitación por polen, pues también causa 

que la tasa de endogamia aumente. Por lo tanto, al menos teóricamente, en E. havanense 

podría esperarse que hubiera selección para que el sistema de incompatibilidad se rompiera 

y posiblemente ello facilitaría la evolución de la homostília. Sin embargo, al contrario de 

esa suposición, varios estudios han mostrado que E. havanense se encuentra en etapas 

intermedias de la evolución a la dioecia (Ávila y Domínguez 2000, Cuevas et ál. 2005), lo 

cual sugiere que un sistema reproductivo dioico podría evitar la endogamia biparental de 

manera más eficiente que uno distílico. Sin embargo, si así fuera, esperábamos que los 

niveles de diversidad genética de E. rotundifolium, que es una especie dioica, hubieran sido 

mayores que los de E. havanense, que es una especie distílica. Pero al contrario, los niveles 

de diversidad genética de E. rotundifolium no sólo no fueron mayores o incluso iguales a 

los de E. havanense, sino significativamente menores. De manera similar a lo que 

encontramos en E. rotundifolium, los niveles de diversidad genética reportados en otras 

especies dioicas resultaron ser menores que los de otros sistemas reproductivos 

hermafroditas o si no, presentaron deficiencia de heterócigos (Waycott et ál., 1996; 

Terauchi et ál., 1997; Bartish et ál., 1999; Rottenberg et ál., 1999; Crawford et ál., 2001; 

Dorken et ál., 2002; Dorken y Barrett, 2004, Luna et ál. 2005). Aunque reconocemos que 

nuestros resultados serían más robustos si hubiéramos aumentado el número de especies, 

asegurando la independencia filogenética, lo que en su conjunto pensamos que sugieren son 

al menos dos cosas. Una es que evitar los efectos negativos de la endogamia, como se ha 

propuesto (Lloyd, 1975, 1976; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Thomson y Barrett, 
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1981; Sakai y Weller, 1999), es la fuerza selectiva más importante en la evolución de la 

dioecia y que por lo tanto, la disminución de la variación genética es un producto 

secundario. La otra es que al contrario, una fuerza evolutiva más general sea la que 

explique la evolución de la unisexualidad en las angiospermas. En el segundo capítulo de 

esta tesis nosotros sugerimos que después de que la dioecia se origina, el dimorfismo sexual 

característico de las plantas dioicas polinizadas por animales (Ver Geber 1999), podría 

explicar porqué E. rotundifolium posee un tamaño efectivo poblacional más pequeño que E. 

havanense y por consiguiente, menor variación genética. Sin embargo, llama la atención 

que aparentemente no importa si las especies dioicas son polinizadas por animales u otros 

medios como el agua, pues como ya mencionamos, siempre presentan bajos niveles de 

diversidad genética o deficiencia de heterócigos (Waycott et ál., 1996; Terauchi et ál., 

1997; Bartish et ál., 1999; Rottenberg et ál., 1999; Crawford et ál., 2001; Dorken et ál., 

2002; Dorken y Barrett, 2004, Luna et ál. 2005). Lo que esos datos en su conjunto podrían 

estar indicando, es que la evolución de la dioecia en las angiospermas, está acompañada de 

una disminución de la variación genética desde sus primeros pasos. En otras palabras, que 

el evitar la endogamia a través de la separación de los sexos en distintos individuos, es 

menos importante de lo que teóricamente se ha supuesto (Lloyd, 1975, 1976; Charlesworth 

y Charlesworth, 1978; Thomson y Barrett, 1981; Sakai y Weller, 1999). Para examinar esa 

hipótesis, en el tercer anexo de esta tesis decidimos comparar si la depresión por endogamia 

o la asignación de recursos es más importante en las primeras etapas evolutivas de la 

dioecia. Aunque las conclusiones de nuestro estudio están basadas en pocas especies, los 

resultados siempre indicaron lo mismo. Es decir, que la reasignación de recursos, como 

esperábamos, es más importante que la depresión por endogamia en los primeros pasos de 
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la evolución de la dioecia a través del ginodioicismo. Si aunado a nuestros resultados 

anteriores, agregamos que la dioecia no solamente ha evolucionado de ancestros 

compatibles, sino también de especies que ya evitaban la endogamia uniparental a través de 

distintos mecanismos (Ver Webb 1999), entonces al contrario de lo que se ha supuesto 

(Lloyd, 1975, 1976; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Thomson y Barrett, 1981; Sakai y 

Weller, 1999), no parecería que la ventajas selectiva de la dioecia fuera el evitar la 

endogamia, pues no parece ser más eficiente que otros sistemas reproductivos, sino al 

contrario.  

Por otro lado, si como hemos sugerido en E. havanense, la esterilidad masculina que 

hace que los individuos thrum funcionen como hembras y los pin como donadores de 

polen, es similar a la de las especies ginodioicas (Domínguez et ál. 1997, Abarca 2000 ), 

entonces pensamos que la hipótesis que está basada en conflictos de carácter intra-

genómico para explicar la transición de la dioecia a través del ginodioicismo (y que 

expusimos en el tercer capítulo de esta tesis), también podría explicar de manera general la 

evolución de la dioecia en las angiospermas, pues esta explicación si incluiría tanto a las 

especie incompatible como a las incompatibles. Sin embargo, para poder probarlo, aún hace 

falta mucho trabajo empírico al respecto, pues por ejemplo, aún son pocas las especies en 

donde se ha podido cuantificar la esterilidad masculina  fuera de las plantas ginodioicas y 

menos aún, en donde se haya mostrado que la esterilidad masculina se debe a mutaciones 

que se originan en el genoma mitocondrial (Van Damme 1993, Kheyr-Pour 1981, Samitou-

Laprade 1994).  

Finalmente, si como algunos autores han propuesto, existe una relación negativa 

entre los niveles de variación genética y las probabilidades de extinción de una especie 
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(Saccheri et ál. 1998), entonces nuestros resultados podrían explicar al menos en parte, por 

qué entre las angiospermas la dioecia es el sistema reproductivo que presenta mayores 

probabilidades de extinción (Heilbuth 2000, Vamosi y Otto 2002, Vamosi y Vamosi 2005) 

y por lo tanto, por qué es tan poco frecuente entre ellas (Renner y Ricklefs 1995).  
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Conclusiones generales 

 

• El patrón de floración y fructificación en masa de Erythroxylum havanense 

promueve que el forrajeo de los polinizadores y dispersores de semillas ocurra más 

dentro de los parches de floración y fructificación que entre ellos. Por lo tanto, 

restringe el flujo de genes. 

 

• Una de las consecuencias del movimiento local de genes en E. havanense es que 

aún entre poblaciones muy cercanas, la diferenciación genética es significativa. 

 

•  El limitado flujo de genes también genera que las cruzas entre parientes aumenten 

más allá de lo esperado por el azar.  

 

• Las cruzas entre parientes cercanos (hermanos completos) tienen como resultado 

que en E. havanense se exprese el máximo valor de depresión por endogamia (δ). 

Este resultado es esperable en especies incompatibles con ciclos de vida largo 

como E. havanense, pues teóricamente este tipo de características promueve que se 

acumule una importante carga genética. 

 

• La diversidad genética de las poblaciones de plántulas fue menor que la de los 

adultos. Ello es compatible con que en E. havanense una fracción significativa de 

las cruzas ocurra entre parientes y también con la fuerte δ que hace que los 

individuos más variables sean los que sobrevivan.  
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•  Los valores de diferenciación genética entre familias y entre poblaciones de 

plántulas de E. havanense fueron muy grandes, lo cual sigue siendo congruente 

con un flujo de genes restringido. A pesar de ello, en el fenograma construido para 

la progenie se observa que hay flujo genético entre las poblaciones, pues algunas 

familias de distintas poblaciones se encuentran en un mismo grupo. 

 

• E. havanense es una especie distílica incompatible que posee una mayor diversidad 

genética que la especie dioica E. rotundifolium. Por lo tanto, rechazamos la 

hipótesis de Baker que propone que la dioecia y la incompatibilidad son 

mecanismos alternativos para evitar la endogamia.  

 

• Como otros estudios han mostrado, en general las especies dioicas tienen menos 

diversidad genética que las especies no dioicas. Por lo tanto, la evolución de la 

dioecia en las angiospermas, como ocurre en Erythroxylum, podría no sólo no 

aumentar o mantener la variación genética respecto a su ancestro, sino disminuirla.  

 

• A pesar de que las hipótesis que intentan explicar la separación de los sexos en 

distintos individuos son adaptativas, en las angiospermas la evolución de la dioecia 

podría tener desventajas genéticas y evolutivas respecto a otros sistemas 

reproductivos.  
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• En las especies ginodioicas la asignación de recursos a las funciones reproductivas 

fue más importante en el mantenimiento de las hembras que la δ. Por lo tanto, el 

ginodioicismo que es la ruta evolutiva más común a la dioecia, no apoya la 

hipótesis que asume que la δ es la principal fuerza selectiva en la evolución de la 

unisexualidad. 

 

• Nuestros datos en conjunto sugieren que evitar la endogamia no es el mecanismo 

más importante en la evolución de la dioecia. En cambio, apoyan la hipótesis que 

sugiere que al separarse la producción de los gametos masculinos y femeninos en 

distintos individuos, se resuelve un conflicto que se establece porque genes con 

distintos patrones hereditarios controlan la expresión sexual. 
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