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La mayoria de las especies de plantas son hermafroditas, en las que las funciones reproductivas tanto femenina como masculina son llevadas a
cabo por los mismos individuos. Sin embargo, la separacién de los sexos en diferentes individuos (dioecia) ha evolucionado independientemente
en numerosas ocasiones, probablemente en respuesta a la seleccidn para evitar la depresion por endogamia o porque es beneficioso para los in-
dividuos especializarse en uno de los dos sexos. Aunque la evolucion de la dioecia a partir del hermafroditismo tiende a ser considerada en este
Unico sentido, la dioecia ha revertido en varias ocasiones para dar lugar a hermafroditismo. Uno de esos casos lo encontramos en el género Mer-
curialis (Euphorbiaceae), el cual es principalmente dioico. En el complejo de especies M. annua, las poblaciones diploides son dioicas, pero las po-
liploides pueden ser monoicas o androdioicas (coexistencia de machos junto con hermafroditas funcionales). Este complejo de especies ofrece
multiples posibilidades a la hora de abordar cuestiones relativas a la evolucion y la ecologia de la agregacion frente a la separacion de los sexos;
la evolucion del dimorfismo sexual secundario, que probablemente contribuye a la estabilizacion de la dioecia en el género; y la evolucion y la
genética de la determinacion sexual y los cromosomas sexuales. M. annua también se presenta como una valiosa herramienta docente para tratar
temas que van desde la seleccion en ratios de sexo hasta la competencia entre sexos.

Palabras clave: curvas de ganancia de eficacia biolégica; depresion por endogamia; dimorfismo sexual; especializacién sexual; recurso docente;
sistemas de cruzamiento
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Most plant species are hermaphrodites, with both male and female functions performed by the same individuals. However, separate sexes (dioecy)
have evolved on numerous independent occasions, probably either in response to selection for inbreeding avoidance, or because it pays individuals
to specialize in one gender or the other. Although the evolution of dioecy from hermaphroditism tends to be thought of as a one-way path, dioecy has
broken down to yield hermaphroditic populations on several occasions. One such case is found in the mainly dioecious genus Mercurialis (Euphor-
biaceae). In the species complex M. annua, diploids are dioecious, but polyploid populations are variously monoecious or androdioecious (where
males co-exist with functional hermaphrodites). This species complex offers rich material for addressing questions concerning the evolution and eco-
logy of combined versus separate sexes, the evolution of secondary sexual dimorphism, which likely contributes to the stability of dioecy in the genus,
and the evolution and genetics of sex determination and sex chromosomes. The species also offers itself as a valuable teaching tool for addressing
topics ranging from sex-ratio selection to inter-sexual competition.
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Introduccion

La gran mayoria de angiospermas son hermafroditas, aunque
aproximadamente el 10 % de las especies tienen sexos separados
en diferentes individuos, hallandose este sistema sexual repartido
en la mitad de familias existentes (Thomson y Brunet 1990; Renner
and Ricklefs 1995; Barrett 2002). Esta distribucion filogenética
muestra claramente que la separacion de los sexos ha tenido lugar
en numerosas ocasiones. Por lo tanto, mientras que la prevalencia
del hermafroditismo entre las angiospermas sugiere la existencia
de ventajas comunes en el uso de recursos destinados a la funcién
sexual masculina y femenina (Charnov et al. 1976; Lloyd 1982),
estas ventajas son probablemente neutralizadas por la seleccion
debido a la aparicién de mutaciones que esterilizan uno u otro sexo
(Charlesworth 1999). Las ventajas relativas de la agregacion o se-
paracion de los sexos que pudieran explicar su distribucion filoge-

nética, biogeografica y ecoldgica han sido discutidas exhaustiva-
mente desde que Darwin (1877) se preguntara por qué los herma-
froditas debieran volverse dioicos. Por otra parte, procesos a escala
de linaje pueden explicar parte de la variacién que observamos. Al
parecer, una vez que evoluciona un linaje dioico, se diversifica mas
despacio que sus hermanos hermafroditas (Donoghue 1989; Heil-
buth 2000; Vamosi y Vamosi 2004). Ademas es mas propenso a la
extincion, quizas porque sufren un coste demografico debido a que
la produccion y dispersion de semillas se concentra en tan sélo la
mitad de los individuos de sus poblaciones (Heilbuth et al. 2001;
Wilson y Harder 2003). En cualquier caso, es importante tener en
cuenta que la seleccién de la agregacion frente a la separacion de
sexos tiene lugar dentro de poblaciones, entre individuos que pre-
sentan estrategias de asignacion de recursos y apareamiento va-
riables, y que es fundamentalmente en este nivel en el que deben
entenderse las transiciones evolutivas.
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En sentido amplio, hay dos hipodtesis sobre como la dioecia
puede evolucionar a partir del hermafroditismo: la hipétesis de evi-
tacion de la consanguinidad (Charlesworth y Charlesworth 1978;
Charlesworth 1999), y la hipotesis de la especializacién sexual (o
seleccion sexual) (Bawa 1980; Thomson y Barrett 1981; Charnov
1982; Willson 1982; Kohn 1988). La hipotesis relativa a la evitacion
de la consanguinidad, propone que la principal ventaja de los indi-
viduos de un solo sexo (normalmente las hembras en primer lugar,
ver mas abajo) se atribuye al hecho de que su progenie debe pro-
ceder de fecundacion cruzada (dado que la autofecundacion no es
posible) (Charlesworth y Charlesworth 1978; Kohn 1988). En po-
blaciones en las que los hermafroditas se autofecunden parcial-
mente, y donde las progenies consanguineas sufran un cierto
grado de depresion por endogamia (Charlesworth y Charlesworth
1987; Goodwillie et al. 2005; Charlesworth y Willis 2009), aquellos
individuos capaces de asegurarse la polinizacion cruzada disfruta-
ran de una ventaja debido a la mejor calidad genética de su des-
cendencia (Charlesworth 1999). De hecho, modelos tedricos
sencillos muestran que, si no intervienen otros factores, tendera a
ser seleccionada una mutacion que confiera esterilidad masculina
(haciendo que los individuos sean hembras) (Lewis 1941; Bailey y
Delph 2007; McCauley y Bailey 2009). La expansién dentro de la
poblacién deberia producirse si d x s es menor que 0.5; siendo s la
tasa de autopolinizacion y d el nivel de depresion por endogamia
(definido como uno menos el ratio de eficacia bioloégica —fitness—
entre la progenie procedente de autofecundacion y la progenie pro-
cedente de polinizacién cruzada (Charlesworth y Charlesworth
1978). Numerosos estudios son consistentes con la hipdtesis de
evitacion de la consanguinidad en la evolucion de la separacion de
los sexos. Por ejemplo, la pérdida de la autoincompatibilidad como
resultado de la duplicacion gendmica precedié a la propagacion de
la esterilidad masculina y la evolucion de la ginodioecia (coexisten-
cia de hembras con hermafroditas) en especies del género Lycium
(Miller y Venable 2002; Yeung et al. 2005). Al contrario de lo que
ocurre en la evolucion de la androdioecia (coexistencia de machos
con hermafroditas), diversos modelos tedricos muestran que la evo-
lucion de la ginodioecia podria aparecer por la seleccion dirigida a
evitar la endogamia (Lloyd 1975; Charlesworth y Charlesworth
1978; Charlesworth 1999). La mucha mayor frecuencia de la gino-
dioecia frente a la androdioecia en las angiospermas (Charlesworth
1984; Pannell 2002) es también consistente con la importancia de
la evitacion de la endogamia para la evolucién de la separacién de
sexos en plantas.

Las predicciones tedricas sobre la evolucion de la separacion
de sexos en respuesta a la seleccidn para la especializacion sexual
se basan principalmente en el andlisis de curvas de ganancia de
eficacia biologica. Estas curvas describen la eficacia bioldgica ad-
quirida a través de las funciones masculina o femenina, depen-
diendo de los recursos invertidos en cada funcion sexual (Charnov
1982). Estos analisis sugieren que muchas de las caracteristicas
de la reproduccion en plantas deberian ayudar a estabilizar el man-
tenimiento del hermafroditismo a pesar de existir mutaciones recu-
rrentes que conducen a la esterilidad de una de las funciones
sexuales. En concreto, dado que las plantas son sésiles y a me-
nudo dispersan su polen y semillas por medio de un numero limi-
tado de vectores y a distancias cortas, se espera que los
incrementos de eficacia bioldgica a través de ambas funciones se-
xuales se saturen a pesar del aumento en la inversién. Por lo tanto,
los individuos que limiten la inversion en una funcién sexual y rea-
signen una fraccion sustancial de sus recursos a la otra (i. e. aque-
llos que adopten una estrategia hermafrodita) podrian evitar las
consecuencias mas negativas de la saturacion de las curvas de ga-
nancia de eficacia biolégica (Charnov et al. 1976) (Fig. 1). Si la es-
pecializacion sexual ha tenido un papel importante en la pérdida
del hermafroditismo y la evolucién de la separacion de sexos, en-
tonces esperariamos encontrar mecanismos que incrementen la
dispersion de polen o semillas en plantas dioicas, y de esta manera
disminuir la desaceleracion de las curvas de ganancia de eficacia
biologica. Es por lo tanto relevante, que las plantas dioicas a me-
nudo inviertan en frutos carnosos que promueven la dispersion de
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sus semillas a larga distancia por frugivoros (Renner y Ricklefs
1995) y a menudo también sean polinizadas por el viento o por in-
sectos generalistas (Charlesworth 1993; Friedman y Barrett 2009).

Las hipotesis de la evitacion de la consanguinidad y la especia-
lizacién sexual no son mutuamente excluyentes, y ambas podrian
jugar un papel en la evolucion de la separacion de los sexos (Char-
lesworth y Charlesworth 1981). De hecho, los sexos separados pro-
bablemente hayan evolucionado en muchas especies a través de
la dispersion inicial de una mutacion que propiciara la esterilidad
masculina, en gran medida como respuesta a la seleccion para evi-
tar la consanguinidad. Sin embargo, estas poblaciones podrian
haber visto estabilizada la separacion de sexos a través de la sub-
siguiente evolucion de caracteres que incrementaran la eficacia bio-
légica ganada a través de cada funcion sexual de forma
independiente. Tales caracteres suelen ser sexualmente dimorficos,

Wngy [ """'; """"""""""""""""""" ’

] i .
B W2 [ e i 5
= i H
s — H H
= i |
--------------------------------- ~:»

0 0.5 1

inversion

Figura 1. Representacion de curvas de ganancia de eficacia biolégica tipi-
cas de estrategias reproductivas hermafroditas y dioicas. Por simplificacion,
cada curva corresponde tanto a la funcién masculina como a la femenina.
La estrategia reproductiva 6ptima (linea negra) seria el hermafroditismo,
con el total de recursos disponibles, I, divididos a partes iguales (0,5) entre
la funcién masculina y femenina, de forma que la eficacia biolégica lograda
es wmax. En este caso, una estrategia reproductiva dioica reportaria una efi-
cacia biolégica de wd (negro), sensiblemente por debajo del optimo. La linea
gris representa una curva de ganancia de eficacia biolégica de crecimiento
exponencial, asociada con estrategias reproductivas dioicas. Los individuos
que inviertan sus recursos en una Unica funcién sexual obtendrian la efica-
cia biologica maxima, mientras que aquellos que repartieran sus recursos
entre funcién masculina y femenina, verian reducida su eficacia biolégica
hasta ws (gris).

Figure 1. Fitness gain curves corresponding to hermaphroditic and dioe-
cious reproductive strategies. For the sake of simplicity, each curve corre-
sponds both to male and female functions. The optimal reproductive
resource strategy (black line) is hermaphroditism, with the total available re-
sources, |, split equally between male and female functions, so that the total
fitness achieved is wmax. In this case, a dioecious strategy would yield a fit-
ness of wa (black), notably below optimum. The grey line depicts an accel-
erating fitness gain curve, associated with dioecious reproductive strategies.
Individuals investing all available resources in a single sexual function would
obtain the maximum fitness, while those allocating equally to male and fe-
male functions would lower their fitness to wn (grey).
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i. e. su expresion fenotipica difiere entre machos y hembras (Ba-
rrett y Hough 2013). Aunque no es tan pronunciado como suele
ocurrir en animales (Lloyd y Webb 1977; Geber 1999), el dimor-
fismo sexual es comun en plantas dioicas. Asi, machos y hem-
bras pueden presentar amplias diferencias en caracteres
morfolégicos (Eckhart 1999), de historia vital (Delph 1999) y fi-
sioldgicos (Dawson y Geber 1999). La evolucion del dimorfismo
sexual secundario i. e. aquél dimorfismo que no esta directa-
mente relacionado con las flores, suele conllevar un cambio en
la forma de las curvas de ganancia de eficacia bioldgica, pasando
a ser menos asintéticas (menos saturadas) o incluso de creci-
miento exponencial (aceleradas). Por ejemplo, las estructuras de
las inflorescencias que incrementan la dispersién de polen en los
machos pero comprometen la recepcion de polen en las hembras
se asocian a menudo con la dioecia, particularmente en especies
anemdfilas (Niklas 1985). Por lo tanto, estos caracteres pueden
considerarse como sexualmente antagonistas, dado que su ex-
presién incrementa la eficacia bioldgica de una funcién sexual
pero reduce la de la otra.

En general, la expresiéon génica sexualmente antagonista y el
dimorfismo sexual, pueden ser vistos como una asociacion entre
un caracter (género) y otro (p. ej. un tipo de inflorescencia particu-
lar). ComuUnmente, esas asociaciones pueden ser atribuidas bien
a pleiotropia (donde la expresion de genes particulares afectan a
mas de un caracter), a ligamiento genético (donde los diferentes
caracteres son el resultado de la expresiéon de genes diferentes
que, sin embargo, estan proximos en el genoma y tienden a ser he-
redados conjuntamente) o a epistasia (donde los genes para un ca-
racter en particular se expresan de forma diferente en diferentes
contextos genémicos). De cierto modo, el dimorfismo sexual siem-
pre es el resultado de la expresion génica pleiotrépica, en la medida
en que el gen que determina el sexo influya de forma inmediata no
solo en la expresidn sexual primaria, sino también en otros carac-
teres directamente correlacionados con ella, p.ej. a través del con-
trol hormonal del crecimiento y desarrollo. Sin embargo, la
distincidn entre ligamiento y epistasia es particularmente relevante
para conocer mejor la evolucion de la separacion de sexos y como
se determinan el género y los dimorfismos sexuales. El dimorfismo
sexual en plantas es probablemente el resultado de una expresion
genética limitada en funcién del sexo. Es decir, un tipo especial de
epistasia, mediante el cual un Unico o varios /oci determinan el gé-
nero de una planta y otros genes, que se hallan distribuidos en el
resto del genoma responden en su expresion a esta decision fun-
damental. Esto supone una solucion a la limitacion de que por se-
gregacion mendeliana, tanto hembras como machos reciban, de
media, los mismos alelos. (e.g., Spigler et al. 2011). El origen evo-
lutivo de esta expresion genética limitada en funcién del sexo, se
cree relacionado con una modificacion gradual de las rutas de des-
arrollo que finalmente producen fenotipos machos y hembras, como
un paso posterior a la separacion inicial de los sexos (Darwin 1871;
Amundsen 2000). Por lo tanto, las plantas que heredan un alelo
que determina la funcién masculina en un locus de determinacion
del sexo se desarrollan como machos, y genes en cualquier otra
parte del genoma, se expresan de forma que dan lugar a caracteres
sexuales secundarios masculinos.

Una “solucién” alternativa al problema de la segregacioén inde-
pendiente de alelos y su herencia indistinta por parte de machos y
hembras, consiste en su unién con el locus de determinacion del
sexo a través un ligamiento fisico (Rice 1987; Otto et al. 2011). En
este caso, un alelo que confiera una mayor eficacia bioldgica en
los machos pero menor en las hembras, se vera favorecido por la
seleccién natural si esta ligado al alelo de determinacion de sexo
masculino, y viceversa para genes que confieran una mayor efica-
cia biolégica solo a las hembras (Rice 1984; 1987; Charlesworth y
Charlesworth 2005; Otto et al. 2011). La teoria predice un enrique-
cimiento gradual de cromosomas sexuales con /oci implicados en
el dimorfismo sexual, asi como la supresion de la recombinacion
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entre estos loci 'y el locus de determinacion del sexo (Charlesworth
y Charlesworth 2005). La supresién de la recombinacion es, de
hecho, uno de los mayores distintivos de los cromosomas sexuales
(Nicolas et al. 2005). Varios estudios evidencian que la densidad
de loci que afectan al dimorfismo sexual y que se hallan en des-
equilibrio de ligamiento es mayor de lo que cabria esperar por azar,
tanto en animales (Jaquiery et al. 2013) como en plantas (Muyle et
al. 2012). Existe menos informacion, sin embargo, sobre los loci
que afectan al dimorfismo sexual y que se hallan en partes recom-
binantes de los cromosomas sexuales, o regiones pseudoautoso-
micas (Otto et al. 2011). En este caso, la teoria también predice un
enriquecimiento relativo a los autosomas (i. e. los cromosomas no
sexuales).

Como se deriva de los parrafos anteriores, la mayor parte del
trabajo tedrico y empirico sobre la evolucion de la agregacion vs.
la separacion de sexos en plantas se ha centrado en las transi-
ciones del hermafroditismo hacia la dioecia. Sin embargo, la evo-
lucién de plantas hermafroditas autocompatibles también puede
suceder como resultado de la pérdida de la dioecia, por ejemplo
en respuesta a la seleccion para asegurar la reproduccion cuando
hay escasez de parejas para la reproduccion o de polinizadores
(Pannell 2001; Wolf y Takebayashi 2004). Esta transicién ha sido
mucho menos estudiada y apenas se han considerado algunas
de las preguntas mas importantes (Torices et al. 2011; Barrett
2013). En primer lugar, ¢ qué rutas evolutivas se siguen en la evo-
lucion del hermafroditismo a partir de la dioecia, y qué pasos in-
termedios esperariamos observar? Segundo, ¢cémo evoluciona
la depresion por endogamia durante y tras una transicion de la
dioecia al hermafroditismo? Y tercero, ¢ cual es el destino de los
cromosomas sexuales cuando la dioecia da lugar al hermafrodi-
tismo, y como evolucionan los caracteres sexuales dimorficos y
sus genes subyacentes cuando ya no existen sexos separados
en una poblacion?

En la siguiente revision, consideraremos estas preguntas
prestando particular atencion a la evolucion de la agregacién
frente a la separacion de sexos en la especie anual y ruderal Mer-
curialis annua L. (Euphorbiaceae) (Fig. 2). La evolucién de siste-
mas sexuales en M. annua ha sido la principal protagonista de la
investigacion realizada en nuestro laboratorio a lo largo de dos
décadas, consiguiéndose un notable avance en la descripcion de
los patrones de dimorfismo en poblaciones con sexos separados
y de las causas de la pérdida de la dioecia. Ademas, hemos es-
tudiado cuales han sido las implicaciones para la evolucion de la
depresion endogamica y como los sexos separados han evolu-
cionado de nuevo en algunas poblaciones. También hemos co-
menzado una linea de investigacion en la que revisaremos
aspectos relacionados con la evoluciéon de la determinacion se-
xual y de los cromosomas sexuales dentro del complejo de espe-
cies anuales del género Mercurialis. El objetivo principal de estos
nuevos proyectos es entender cémo la transicién bidireccional
entre sexos combinados y separados se ve afectada por los men-
cionados fendmenos. En primer lugar, revisamos lo que se conoce
sobre las rutas evolutivas que han seguido los linajes con sexos
combinados y separados en Mercurialis annua, incluyendo aspec-
tos relativos a la especializacion sexual y la depresion por endo-
gamia. Posteriormente revisamos los trabajos realizados en
poblaciones de M. annua con sexos separados. Finalmente, des-
cribimos nuestro actual trabajo sobre la determinacién sexual y
los cromosomas sexuales en el complejo de especies. Este tra-
bajo de revision tiene dos objetivos fundamentales: (1) llamar la
atencion del lector sobre la importante diversidad de sistemas se-
xuales exhibidos por poblaciones de M. annua a lo largo del rango
de distribucién de la especie en la peninsula ibérica y en cualquier
otro lugar de Europa; y (2) reflexionar sobre las ideas que unen
la ecologia y la genética en el contexto de la evolucion de las dos
principales vias de reproduccion sexual en las angiospermas, i.
e. la agregacion o la separacion de sexos.
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Figura 2. Individuos macho (A), hembra (B) y hermafrodita (monoico) (C)
de la especie Mercurialis annua. Noétese que las flores masculinas en el
macho y aquellas en el monoico tienen la misma morfologia, aunque en el
primero se situan en pedunculos erectos. Nétese también que las flores fe-
meninas tanto de las hembras como las de los hermafroditas tienen la
misma morfologia y posicionamiento en las axilas de las hojas (en las foto-
grafias, se aprecia como las flores femeninas ya han dado lugar a frutos).
Los machos de poblaciones diploides y hexaploides tienen la misma mor-
fologia. Las plantas monoicas son de hecho hembras que producen flores
estaminadas alrededor de sus flores pistiladas. Extraido de Pannell et al.
(2008).

Figure 2. A male (A), female (B) and hermaphroditic (monoecious) individual
(C) of Mercurialis annua. Note that the male flowers on the male and the
monoecious individuals have the same morphology, but male flowers are
held on erect peduncles. Note also that female flowers of both females and
monoecious plants have the same morphology and placement in the leaf
axils (in the photographs, female flowers have already set fruit). Males of
diploid and hexaploid populations have the same morphology. Monoecious
plants are effectively females that produce staminate flowers around their
pistillate flowers. From Pannell et al. (2008).

Transiciones entre la agregacion y la separacion de
sexos en Mercurialis annua

El género Mercurialis (Euphorbiaceae) comprende principal-
mente especies dioicas lefiosas y herbaceas, en las que el her-
mafroditismo (monoecia) se deriva de la dioecia en los linajes
poliploides del clado anual M. annua (Tutin et al. 1968; Krahen-
buhl et al. 2002; Obbard et al. 2005). En Mercurialis, asi como en
el resto de la familia Euphorbiaceae, los individuos con ambas
funciones sexuales son técnicamente monoicos, con flores mas-
culinas y femeninas separadas. Dado que la distincion entre mo-
noecia y hermafroditismo de flores perfectas es secundaria para
la comprension de las transiciones de sistemas sexuales hacia y
desde la dioecia, en el texto nos referiremos a los individuos mo-
noicos de M. annua como hermafroditas, excepto cuando la dis-
tincion se haga necesaria. Tetraploides, octoploides y otros
niveles mayores de polidia son exclusivamente hermafroditas,
pero las poblaciones hexaploides van desde el hermafroditismo,
pasando por la androdioecia hasta la subdioecia (presencia de in-
dividuos hermafroditas en una poblacién dioica) en varias zonas
de su rango de distribucion (Durand 1963; Durand y Durand
1992). Los primeros estudios de la morfologia y del comporta-
miento durante el apareamiento meioético sugerian que M. annua
era una especie autotetraploide (Durand 1963), pero un analisis
mas reciente apunta a una hipétesis mas compleja de auto- y alo-
ploidizacién, con la hibridacion de M. annua tetraploides con la
especie hermana diploide M. huetii (Obbard et al. 2005) (Fig. 3).
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Segun esta hipotesis, el raro sistema sexual de androdioecia, que
solo se halla en los hexaploides, podria haber surgido como re-
sultado de la introgresion de elementos de determinacién del sexo
masculino procedentes de la especie dioica M. huetii en el con-
texto hermafrodita de M. annua tetraploide (Obbard et al. 2006a,
y ver Fig. 3).

Es posible que la poliploidizacion en M. annua provocara un
cambio de la dioecia al hermafroditismo (Durand 1963), pero no
existe una correlacién firme entre la poliploidizacion y el herma-
froditismo en el complejo de especies o en el género. Por ejemplo,
las poblaciones androdioicas de cerca de Fez (Marruecos) tienen
ratios de sexos subdioicos cercanos a 1:1 (Durand 1963; Dorken
y Pannell 2008); la estrechamente emparentada M. canariensis
es tetraploide y dioica (Obbard et al. 2006c); y la poliploidia es
comun en Mercurialis perennis, también dioica (Pfeiffer et al.
2011). Esto podria indicar que la separacion de sexos seria evo-
lutivamente estable en un amplio rango de circunstancias, y que
las transiciones de la separacion de sexos a hermafroditismo y vi-
ceversa se habrian producido, al menos en parte, debido a la se-
leccion. Tal como proponemos mas abajo, la estabilizacion de la
separacion de sexos en Mercurialis probablemente esté ligada a
la evolucién del dimorfismo sexual tanto en caracteres de la inflo-
rescencia como vegetativos.

Mercurialis annua

Mercurialis canariensis

2n=6x=48 2n=4x=32
Androdioica/Monoica Dioica
A t M
Mercurialis annua
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/
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Figura 3. Hipotesis sobre las relaciones entre los linajes anuales de Mer-
curialis. Las lineas gruesas indican las relaciones filogenéticas entre espe-
cies diploides, y las flechas delgadas muestran eventos de poliploidizacion
y/o hibridacion; “M” indica el progenitor materno sugerido y “P” el progenitor
paterno. M. annua diploides se proponen como el progenitor de M. annua
poliploides. La heterogeneidad en la region ITS de los M. annua hexaploi-
des muestra que tiene un origen alopoliploide mediante hibridacién entre
M. annua y M. huetii, y su complemento cromosémico hexaploide es con-
sistente con una hibridacion entre un linaje tetraploide y otro diploide, se-
guidos de una duplicacién cromosémica. La region ITS también muestra
que M. canariensis es originariamente un alopoliploide, probablemente un
hibrido entre M. annua (sensu lato) y un taxén desconocido (recuadro de
rayas). La similitud en la secuencia cloroplastica con M. annua (sensu lato)
sugiere que M. annua fue el progenitor materno, y los nimeros cromoso-
micos son consistentes con que ambos progenitores fueran diploides. Ex-
traido de Obbard et al. (2006a).

Figure 3. Hypotheses for the relationships between the annual lineages
of Mercuralis. Heavy lines indicate the phylogenetic relationships between
diploid species, and thin arrows show polyploidization and/or hybridization
events; ‘M’ indicates proposed maternal parentage, and ‘P’ indicates pro-
posed paternal parentage. (A) Diploid M. annua is proposed as the parent
of polyploid M. annua. The heterogeneous ITS types present in hexaploid
M. annua show that it has an allopolyploid origin through hybridization be-
tween M. annua and M. huetii, and the hexaploid chromosome comple-
ment is consistent with hybridization between a tetraploid and a diploid
lineage, followed by chromosome doubling. ITS data also show M. ca-
nariensis to be allopolyploid in origin, probably a hybrid between M. annua
s.l. and an unknown taxon (dashed box). Chloroplast sequence similarity
to M. annua s.I. suggests that M. annua s.I. was the maternal parent, and
chromosome numbers are consistent with both parents being diploid. From
Obbard et al. (2006a).
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Las poblaciones diploides de M. annua se hallan alrededor de
la cuenca mediterranea oriental y a lo largo de Europa del este,
central y occidental (Durand 1963) (Fig. 4). Las poblaciones poli-
ploides estan restringidas principalmente a la cuenca mediterranea
occidental y el noroeste de Africa (Durand 1963; Buggs y Pannell
2006). Los tetraploides se hallan al sur de Rabat, en la costa atlan-
tica de Marruecos, y éstos se encuentran con poblaciones hexa-
ploides hacia el norte (Durand 1963). En Catalufia y Galicia (norte
de Espafa), existen actualmente dos zonas de contacto entre los
hexaploides en el sur y las poblaciones dioicas en el norte (Buggs
y Pannell 2006). Los patrones de diversidad genética sugieren que
las transiciones espafiolas entre los diploides y los hexaploides son,
de hecho, zonas de contacto secundario, habiéndose expandido
los diploides a través de Europa desde un refugio en el Mediterra-
neo oriental, y los hexaploides siguiendo una ruta hacia el norte, a
lo largo de las costas de la peninsula ibérica desde el sur de Es-
pafia o norte de Africa (Obbard et al. 2006b).

Las zonas de contacto entre diploides y hexaploides son espe-
cialmente interesantes porque se corresponden con transiciones
geograficas entre la dioecia y el hermafroditismo que parecen en-
contrarse en movimiento (Buggs y Pannell 2006). La comparacion
con los registros historicos es interesante, pues sugiere que los di-
ploides dioicos han desplazado a los hexaploides heremafroditas
varios kilémetros por afio a lo largo de varias décadas (Buggs y
Pannell 2006) Los diploides dioicos son fisioldgica y competitiva-
mente superiores a sus equivalentes hexaploides (Buggs y Pannell
2007), lo que podria explicar el porqué de este desplazamiento.
Mas relevante, sin embargo, es el hecho de que los machos pro-
ducen mucho mas polen que los individuos hermafroditas (Pannell
1997b) y lo dispersan mas eficientemente (Eppley y Pannell
2007a). Cuando los diploides y los hexaploides se encuentran, el
polen de los machos diploides fertiliza los 6vulos producidos por in-
dividuos hexaploides hermafroditas, dando lugar a tetraploides es-
tériles, y comprometiendo seriamente la produccion de semillas de
los hexaploides a favor de la de los diploides (Buggs y Pannell
2007). Como hecho interesante, estudios de modelizacion han
mostrado que es probable que el ritmo al que los diploides estan
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Figura 4. Distribucién de M. annua en Europa y alrededor de la cuenca me-
diterranea. En el norte y este de su rango es dioica y diploide; mientras que
en la peninsula ibérica y norte de Africa es poliploide, bien hermafrodita
(monoica) o bien androdioica. Los circulos indican la situacién de las po-
blaciones utilizadas en Obbard et al. 2006. Las etiquetas “Dioecia”, “Mono-
ecia”, y “Androdioecia” delimitan zonas ocupadas por el sistema sexual
correspondiente (ver el texto). Modificado de Obbard et al. (2006b).

Figure 4. The distribution of Mercurialis annua in Europe and around the
Mediterranean Basin. In the north and east of this range it is dioecious and
diploid; while in Iberia and North Africa it is hermaphroditic (and androdioe-
cious) and polyploid. Circles indicate the location of seed collections used
in Obbard et al. 2006. Regions marked “Dioecy”, “Monoecy”, and “Androdi-
oecy” denote zones occupied by the corresponding sexual system (see
text). Modified from Obbard et al. (2006b).
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desplazando a los hexaploides durante su avance se acelere
cuando encuentren poblaciones androdioicas mas al sur (Dorken
y Pannell 2007). Esto es debido a que las poblaciones androdioicas
sufren la desventaja adicional de tener machos que son incapaces
de fundar nuevas poblaciones por si mismos (Dorken y Pannell
2007).

Las transiciones geograficas entre la dioecia y el hermafrodi-
tismo en el noreste y noroeste de Espafia son s6lo dos de varias
transiciones similares entre regiones con presencia o ausencia de
machos. En concreto, las transiciones también tienen lugar en
otros lugares de la peninsula ibérica y Marruecos entre regiones
ocupadas exclusivamente por poblaciones hermafroditas y regio-
nes androdioicas adyacentes en las que los individuos hermafro-
ditas coexisten con machos (Eppley y Pannell 2007b; Pannell et
al. 2008); en este caso, todas las transiciones ocurren dentro del
linaje hexaploide, por lo que no guardan relacion con diferencias
en ploidia.

Para explicar estas transiciones, Pannell et al. (2014) han su-
gerido recientemente el mismo modelo de metapoblacion descrito
anteriormente como una hipétesis para explicar la variacién de fre-
cuencia de los machos dentro de zonas androdioicas (Pannell
1997a; 1997c¢). Dado que sdlo los hermafroditas autofértiles, y no
los machos, pueden colonizar por sus propios medios un habitat
desocupado, se espera que la dindmica de extincidon-colonizacion
reduzca la frecuencia regional de los machos hasta el punto en el
que se pierdan por completo (Pannell 1997a). El modelo de meta-
poblacion también predice que poblaciones en las regiones herma-
froditas deberian ser mas pequefias que aquellas en las regiones
androdioicas (porque hayan sido colonizadas, en promedio, mas
recientemente), y que las tasas de ocupacion de habitat deberian
ser menores. Ambas predicciones parecen confirmarse en campo
(Eppley y Pannell 2007b). Las observaciones de campo son tam-
bién consistentes con la prediccion de una menor variacion gené-
tica dentro y entre poblaciones hermafroditas, en comparacion con
las androdioicas (Obbard et al. 2006b).

El modelo de metapoblacién asume que los hermafroditas se
pueden autofecundar para producir progenie cuando no exista
polen de otros individuos, pero también que las tasas de poliniza-
cion cruzada aumentan de acuerdo con el crecimiento de las po-
blaciones (Fig. 5). De hecho, Eppley y Pannell (2007a) hallaron que
las tasas de autofecundacion eran altas para poblaciones en las
que los individuos se encontraban separados a mas de aproxima-
damente 30 cm, pero descendian rapidamente en grupos mas den-
sos, de acuerdo con las asunciones del modelo. Estos resultados
sugieren la existencia de una densidad umbral por debajo de la cual
los machos deberian ser incapaces de invadir una poblacion de
hermafroditas. Esta prevision es igual que las realizadas para los
modelos epidemiolégicos, donde sélo una fraccion de huéspedes
potenciales (en nuestro caso, poblaciones hermafroditas a densi-
dades mayores del umbral) son susceptibles de ser infectadas por
una enfermedad (en nuestro caso, jlos machos!).

El hecho de que los machos puedan invadir poblaciones her-
mafroditas depende no sdlo de la densidad de la poblacién (a tra-
vés de la tasa de autopolinizacién), sino también de la cantidad de
polen producida por los machos y de su eficiencia en la dispersion
de polen (Pannell et al. 2014). En general, los machos solo pueden
ser mantenidos junto a los hermafroditas si son capaces de ser
padres de mas del doble de prole (Lloyd 1975; Charlesworth y
Charlesworth 1978). Esta condicién tan restrictiva, ayuda a expli-
car el porqué de la rareza de la androdioecia en plantas (Pannell
2002) y animales (Weeks et al. 2006). Dado que los machos son
incapaces de colonizar por sus propios medios, podria pensarse
que las dinamicas de metapoblacion restringirian aun mas las con-
diciones para el mantenimiento de machos junto con hermafroditas
autofértiles. Sin embargo, se espera que el reemplazo de las po-
blaciones y la colonizacién recurrente seleccionen individuos her-
mafroditas con una asignacion sexual femenina muy sesgada y
una baja produccion de polen. Esto, en si mismo, da inmediata-
mente a los machos una ventaja potencialmente importante en
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Figura 5. Representacion grafica de un modelo para el mantenimiento de
la androdioecia (coexistencia de machos junto con hermafroditas) en una
metapoblacién. Los machos y hermafroditas corresponden con circulos
blancos y negros, respectivamente; las flechas gruesas representan el cre-
cimiento de la poblacién; las flechas delgadas representan dispersion. De
acuerdo con el modelo, poblaciones androdioicas establecidas (1) disper-
san propagulos a lo largo de la metapoblacion (2 y 5). Sélo los hermafroditas
pueden establecer poblaciones como colonizadores unicos debido al ase-
guramiento reproductivo (2). Las poblaciones nuevas (3) inicialmente cre-
cen mediante autopolinizacion (4). Con el crecimiento de la poblacion, los
niveles de autopolinizacion caen, permitiendo la invasién de los machos (6).
La estructura de edad de la metapoblaciéon se mantiene a través de un ba-
lance entre extincién y recolonizacién. La autopolinizaciéon durante repetidos
eventos de colonizacién seleccionan estrategias de asignacion sexual ses-
gadas hacia la funcién femenina en hermafroditas. Extraido de Pannell et
al. (2004)

Figure 5. A graphical depiction of a model for the maintenance of androdi-
oecy (the co-existence of males and hermaphrodites) in a metapopulation.
Males and hermaphrodites are symbolised by open and closed circles, re-
spectively; block arrows represent population growth; simple arrows repre-
sent dispersal. According to the model, established androdioecious
populations (1) disperse propagules across the metapopulation (2 and 5).
Only hermaphrodites can establish populations as sole colonisers due to
reproductive assurance (2). New populations (3) grow initially through self-
fertilisation (4). With population growth, levels of inbreeding fall, allowing the
invasion of males (5). The age structure of the metapopulation is maintained
through a balance of extinction and recolonisation. Inbreeding during re-
peated colonisation events selects for female-biased sex allocation in the
hermaphrodites. From Pannell et al. (2004).

aquellas poblaciones que alcanzan un tamarfio grande tras su es-
tablecimiento; de hecho, los machos de M. annua producen del
orden de diez veces mas polen que los hermafroditas (Pannell
1997b; Buggs y Pannell 2006; Eppley y Pannell 2007a). La eficacia
biolégica relativa de los machos se incrementa aun mas por el
hecho de que dispersan su polen desde pedunculos erectos (tallos
de la inflorescencia), aumentando en aproximadamente un 60 % el
éxito reproductivo de sus granos de polen respecto de aquellos de
los hermafroditas, cuyas flores aparecen en las axilas foliares (Ep-
pley y Pannell 2007a). La diferencia en la arquitectura de la inflo-
rescencia entre machos y hembras (en poblaciones dioicas) o
machos y hermafroditas (en poblaciones androdioicas) representa
un dimorfismo sexual secundario muy importante que, segura-
mente, contribuya al mantenimiento de la separacion de los sexos

en el género Mercurialis.

Dimorfismo sexual en Mercurialis annua

Los machos y hembras de M. annua difieren tanto en caracteres
sexuales primarios como en secundarios. En primer lugar, existen
diferencias fundamentales en su morfologia y fenologia floral. En
las poblaciones dioicas de M. annua, los machos producen un ele-
vado numero de flores estaminadas, mientras que, las hembras
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producen un numero mas modesto de flores pistiladas (datos sin
publicar). Las flores femeninas poseen estigmas plumosos de unos
1.5 mm, extendiéndose hasta los 3 mm si no son fecundados (Pan-
nell 1997c). Sus frutos son capsulas dehiscentes que contienen de
una a tres, normalmente dos, semillas dispersadas de forma balis-
tica. Las semillas también presentan eleosomas, denominados ca-
rinculas en la familia Euphorbiaceae, que promueven la
mirmecocoria (Lisci y Pacini 1997). Tanto las flores masculinas
como las femeninas tienen capacidad fotosintética y son produci-
das de forma ininterrumpida durante toda la vida de la planta en
cada nueva acxila foliar (Pannell 1997c). En poblaciones hermafro-
ditas, las inflorescencias son fuertemente protdginas, previniendo
la autopolinizacion dentro de la misma inflorescencia, pero permi-
tiéndola entre inflorescencias o cuando el polen de otros individuos
es escaso (Pannell 1997c).

El dimorfismo sexual secundario en M. annua, afecta a la mor-
fologia de las inflorescencias y varios caracteres de historia vital y
fisioldgicos. Consideramos la inflorescencia como un caracter se-
xual secundario porque tanto machos como hermafroditas produ-
cen flores masculinas pero difieren en la arquitectura de su
inflorescencia. De hecho, es particularmente llamativa la diferencia
entre machos y hembras en la estructura de sus inflorescencias:
mientras que las flores masculinas se disponen en espiral en lo alto
de pedunculos axilares erectos de 5-10 cm que sobresalen por en-
cima de las hojas mas altas, las femeninas son subsésiles y apa-
recen en las axilas de las hojas (Fig. 2). Estas caracteristicas son
comunes a muchas otras especies de polinizacién anemdfila (Fried-
man y Barrett 2009), y se consideran adaptaciones de los machos
para maximizar la dispersion de polen. Ciertamente, parece proba-
ble que las diferencias en la inflorescencia entre machos y hembras
contribuyan a estabilizar la dioecia frente a la invasion de individuos
hermafroditas, porque la eficiencia en la dispersiéon y captura del
polen contribuyen a evitar la saturacion de las curvas de ganancia
de eficacia bioldgica tanto masculina como femenina (Fig. 1).

En poblaciones hermafroditas, la morfologia de las inflorescen-
cias monoicas es del todo similar a la de las hembras, estando
tanto las flores masculinas como las femeninas dispuestas de
forma subsésil en las axilas foliares (Pannell 1997c; Eppley y Pan-
nell 2007a) (Fig. 2). Claramente, esto limita la dispersion de polen
y aquellos individuos con una arquitectura de inflorescencia mas-
culina semejante a la de los machos tendrian una ventaja compe-
titiva sobre el resto (Eppley y Pannell 2007a). En cualquier caso,
a lo largo de la mayoria del rango ocupado por individuos herma-
froditas de M. annua, éstos contindan situando sus flores mascu-
linas en inflorescencias subsésiles en las axilas de las hojas, a
pesar de que esto compromete la capacidad de polinizacion cru-
zada. Es posible que la inflorescencia monoica haya sido mante-
nida por seleccion, no para favorecer la polinizacion cruzada, sino
para mantener la capacidad de autofecundarse en ausencia de
compaferos sexuales, tal como se supone en el modelo de meta-
poblacién propuesto mas arriba.

A pesar de que la inflorescencia monoica pueda estar relacio-
nada con un mecanismo que permite la autofecundacién bajo con-
diciones de escasez de comparieros sexuales (Pannell 1997b;
1997c), recientemente hemos descubierto varias poblaciones her-
mafroditas en la zona del Levante espafiol en las que las flores
masculinas se disponen en inflorescencias erectas similares a las
de los machos, mientras que las flores femeninas tienden a hallarse
en las partes bajas de la planta (aunque la posicion de las flores
femeninas también puede variar entre poblaciones).

Experimentos de cruces en bloque (en los que se disponen po-
blaciones experimentales compuestas por machos y hermafroditas,
en las que ambos morfos compiten entre si para fecundar 6évulos)
muestran que la inflorescencia de tipo masculino de estos individuos
les confiere una ventaja sustancial a la hora de fecundar évulos (L.
Santos del Blanco, E. Tudor y J.R. Pannell, datos sin publicar). Lo
cual plantea inmediatamente la cuestidon de por qué la estrategia
potencialmente superior de estos individuos no se ha expandido a
lo largo de las poblaciones hexaploides de la peninsula ibérica, en
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las que los individuos hermafroditas son mayoria. Actualmente es-
tamos abordando esta cuestion usando una combinacion de la mo-
delizacion del sistema de cruzamiento y de las estimaciones de las
tasas de polinizacién cruzada y del flujo genético entre poblaciones.

Al igual que en muchas otras plantas dioicas y en animales,
las poblaciones de M. annua con sexos separados muestran tam-
bién un dimorfismo sexual razonablemente marcado en cuanto a
caracteres vegetativos. Varios experimentos han mostrado que los
machos tienen menor biomasa que las hembras (Sanchez-Vilas y
Pannell 2010; Hesse y Pannell 2011a; Sanchez-Vilas y Pannell
2011b; Sanchez-Vilas et al. 2011), aunque no son necesariamente
mas bajos (Pannell 1997c). Ademas, estas diferencias en tamario
se mantienen a lo largo de gradientes de disponibilidad de nutrien-
tes y competitivos (Sanchez-Vilas y Pannell 2010; Hesse y Pannell
2011a; Sanchez-Vilas y Pannell 2011b; Sanchez-Vilas et al. 2011).
Este dimorfismo en tamafio, mas que obedecer a un comporta-
miento estratégico, parece estar causado por costes de reproduc-
cién diferenciales debidos a que: (1) los machos comienzan a
reproducirse antes que las hembras (Harris y Pannell 2008), (2) el
esfuerzo reproductor de los machos tiende a ser mayor (Sanchez-
Vilas y Pannell 2010), y (3) machos y hembras tienen diferentes
requerimientos nutricionales. En concreto, el polen producido por
los machos es un importante sumidero de nitrégeno, no tanto asi
los frutos producidos por las hembras (Harris y Pannell 2008). Evi-
dencia de ello también es que la concentracion de nitrégeno en
las hojas jovenes tiende a ser menor en los machos (Harris y Pan-
nell 2008).

Los diferentes requerimientos de nitrégeno para la reproduccion
de los machos y las hembras son por lo tanto responsables, en
gran medida, de varios caracteres sexualmente dimoérficos que
afectan a la morfologia, la historia vital y la defensa frente a herbi-
voros. En respuesta a una mayor disponibilidad de nitrégeno, los
machos aumentan la inversién en el sistema radical mientras que
las hembras lo reducen (Harris y Pannell 2008). En consecuencia,
cuando las condiciones ambientales no son limitantes para el cre-
cimiento, es decir, condiciones de alta disponibilidad de nutrientes
y ausencia de competencia, los machos tienden a aumentar su es-
fuerzo reproductor, mientras que las hembras lo reducen (Hesse y
Pannell 2011a; Sanchez-Vilas y Pannell 2011b). Se ha podido de-
mostrar, por ejemplo, que el mayor coste de reproduccién en los
machos se traduce en una menor habilidad competitiva, intra- € in-
terespecifica (Sanchez-Vilas et al. 2011), asi como en una menor
capacidad de defensa frente a herbivoros (Sanchez-Vilas y Pannell
2011a). Ademas, los machos y hembras tienen diferentes efectos
sobre el uso de nutrientes en el suelo, lo que contribuye a incre-
mentar la heterogeneidad espacial en las zonas que habitan (San-
chez-Vilas y Pannell 2010). En poblaciones androdioicas, los
hermafroditas se comportan de forma similar a las hembras puras,
presentando mayor tamafo que los machos y mayor inversion re-
lativa en reproduccion en condiciones limitantes, a pesar de que
también producen una cierta cantidad de polen. Esto puede indicar
que los hermafroditas son un morfo derivado de las hembras y que
su asignacion sexual a la funcién masculina es tipicamente baja
(Hesse y Pannell 2011b).

Determinacion sexual y evolucion de cromosomas
sexuales en Mercurialis annua

Aunque el sexo viene determinado por sefales ambientales en
algunos pteridofitos e.g. (Haig y Westoby 1988; Banks 1997), por
lo que sabemos, todas las angiospermas con sexos separados
que han sido investigadas hasta ahora tienen un sistema genético
de determinacioén sexual. Tipicamente, el sexo se determina por
la segregacion de dos alelos en un unico locus, bien con sistemas
XY o0 ZW (Ming et al. 2011). En un cierto numero de especies, los
cromosomas sexuales han divergido de forma importante a raiz
de la supresién de la recombinacion en los cromosomas Y o W,
las etapas de la evolucion de los cromosomas sexuales en plantas,
asi como sus causas, han sido revisadas por Ming et al. (2011).
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Como se apunté anteriormente, la principal hipotesis postula la su-
presion de la recombinacion entre un /ocus de determinacion de
sexo y otros loci polimoérficos que se hallen en el mismo cromo-
soma y tengan una expresion sexual antagonista, i. e., loci para
los que la expresién de uno de los alelos confiere una mayor efi-
cacia biolégica a un sexo pero no al otro, y viceversa (Rice 1984;
1987; Charlesworth y Charlesworth 2005). Tales alelos deberian
dar lugar a caracteres con expresion sexual dimérfica. Existen in-
dicios de que los cromosomas sexuales en plantas estan enrique-
cidos con alelos de expresion génica diferencial (Muyle et al.
2012). Ademas, un reciente estudio ha encontrado sefiales gené-
ticas de seleccion divergente de machos frente a hembras en un
locus de determinacion de sexo, lo que seria compatible con la hi-
potesis de antagonismo sexual (Qiu et al. 2013). Sin embargo, se
necesitan muchos mas estudios antes de que podamos compren-
der bien las razones de la supresion de la recombinacién en cro-
mosomas sexuales o de los papeles que juegan el antagonismo
sexual y la expresion génica limitada por el sexo en el dimorfismo
sexual. En este contexto, M. annua ofrece un material de estudio
potencialmente valioso.

Los primeros trabajos sobre determinacion sexual en M. annua
apuntaban a un modelo de tres loci, en vez del sistema de cromo-
somas sexuales, mas simple y general (Louis 1989; Durand y Du-
rand 1991). Sin embargo, otros trabajos mas recientes han
mostrado que el modelo de tres loci es erroneo. No soélo se ha en-
contrado un marcador molecular anénimo ligado a la condicion de
ser macho (Khadka et al. 2002), sino que los cruces entre machos
y hembras en todo el rango de la especie también son consistentes
con un modelo de locus Unico (J.R.W. Russell y J.R. Pannell, datos
sin publicar). En este momento estamos trabajando en una carac-
terizacion mas completa de la arquitectura genética del cromosoma
sexual de M. annua mediante la secuenciacion completa del ge-
noma y transcriptoma, asi como la elaboraciéon de un mapa gené-
tico obtenido por RADseq (Miller et al. 2007). Un objetivo principal
es determinar hasta qué punto se han mantenido los mismos /oci
de determinacion sexual en todo el género, en particular en el clado
de las especies anuales, en el que la separacion de sexos ha evo-
lucionado y se ha perdido mas de una vez. En concreto, estamos
testando la hipétesis de que la condicién masculina en poblaciones
androdioicas de M. annua se deba a un alelo introgredido en indi-
viduos de M. annua hermafroditas tetraploides como resultado de
la hibridacién con individuos de M. huetii dioicos diploides y su sub-
siguiente hexaploidizacion (véase Fig. 3). Como se observo ante-
riormente, la teoria predice que la evolucion de los machos a partir
de individuos hermafroditas es un paso dificil desde el punto de
vista evolutivo (Lloyd 1975; Charlesworth y Charlesworth 1978;
Charlesworth 1984; Pannell 2002). La introgresién por hibridizacion
a escala global de genes que produjeran machos totalmente fun-
cionales, con alta produccion de polen y caracteres sexuales se-
cundarios que optimizaran su dispersion, proporcionaria una
explicacion clara sobre la evolucion de la androdioecia y poliploidia
en M. annua (Obbard et al. 2005).

Observaciones finales

Cuando uno de nosotros (JRP) visité Espafia por primera vez
en 1993 con el objetivo de entender el mantenimiento de la andro-
dioecia en poblaciones hexaploides de M. annua, los ecologos
evolutivos locales se sorprendieron por la eleccién del organismo
de estudio: una mala hierba fea que crecia en aparcamientos
abandonados, bordes de carreteras y montones de escombros.
Particularmente, en un pais bendecido con una flora rica y atractiva
que crece en ese tipo de lugares que inspira a los estudiantes para
llegar a ser bidlogos de campo. Pero M. annua ha ofrecido un
campo inusualmente fértil para abordar muchas cuestiones de
gran importancia, no solo aquellas concernientes a la separacion
0 agregacién de sexos, sino también al sistema de cruzamiento,
dimorfismo sexual, dinamicas de zonas hibridas y saturacién de
polen, poliploidia, dinamicas de poblaciones y metapoblaciones,
expansion de rangos, y recientemente, la evolucion del genoma 'y
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la evolucién de la determinacién del sexo y cromosomas sexuales.
Aunque nuestro programa de investigacion ha conducido a algu-
nos hallazgos interesantes, aun queda mucho por aprender sobre
esta pequefia y modesta hierba. Seria gratificante ver como inves-
tigadores con acceso facil a sus poblaciones en la peninsula ibé-
rica la toman como modelo para testar hipotesis evolutivas y
ecoldgicas de interés general.

Concluimos proponiendo a M. annua también como una herra-
mienta docente. Durante las salidas de campo en la peninsula ibé-
rica, JRP ha llamado la atenciéon de los estudiantes sobre la
distribucion de los ratios de sexos en M. annua hexaploides an-
drodioicas (Pannell 2010). Primero, se anima a los estudiantes a
formular sus propias hipotesis sobre como es posible el manteni-
miento de los machos junto con los hermafroditas (Fig. 6), y des-
pués se les ayuda a desarrollar modelos simples que relacionan
la dinamica de cruzamientos y la asignacion sexual con los ratios
de sexos. En un sélo dia en el campo, se pueden testar los mode-
los directamente, comparando medidas y conteos con las predic-
ciones teodricas. Mientras se discuten las discrepancias entre sus
resultados y los modelos, se invita a los alumnos a pensar cémo
la densidad puede afectar los patrones de cruzamiento, como una
dinamica de metapoblacion puede dar lugar a la subdivision de las
poblaciones, y como la deriva puede interactuar con la seleccion
dependiente de la frecuencia para finalmente dar lugar a los pa-
trones de variacion observados.

Durante el transcurso de estos ejercicios, es facil hacer alusion
al dimorfismo sexual, como ha podido evolucionar y mantenerse,
y discutir cual puede ser su arquitectura genética, incluyendo
cuestiones sobre la evolucién de cromosomas sexuales. Dada la
abundancia de M. annua en y cerca de muchas ciudades univer-
sitarias de la peninsula ibérica y las limitaciones impuestas por los
escasos recursos de las universidades, animamos a los docentes
a considerar la incorporacion de M. annua en sus practicas sobre
evolucion. Se puede conseguir mucho con un poco de prepara-
cion, recursos sencillos y en solo unas pocas horas de trabajo con
una clase de tamafio medio (Pannell 2010). El hecho de que M.
annua sea una especie anual que alcanza la madurez reproduc-
tiva en unas pocas semanas, también permite su incorporacion en
cursos en los que la manipulacion y el andlisis experimental sean
relevantes.

Figura 6. Los estudiantes “descubren” un dimorfismo sexual, donde los ma-
chos coexisten con hermafroditas. Posteriormente pasan a testar su propio
modelo que predice el ratio de sexos en la poblacién. Imagen cortesia de
Timothy Walker.

Figure 6. Students ‘discover’ a sexual polymorphism, where males co-exist
with hermaphrodites. They go on to derive and test their own model that
predicts the population sex ratio. Image courtesy of Timothy Walker.
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