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La seleccién natural favorece el predominio de aquellos genes que son mas efectivos produciendo copias de si
mismos. El sexo es uno de los grandes enigmas de la biologia evolutiva porque, siendo todo lo demas igual, la tasa
reproductiva de un linaje sexual puede ser la mitad que la de un linaje asexual, al menos aparentemente. Esta
reduccién en la tasa reproductiva se denomina coste del sexo y se debe a que los linajes sexuales emplean la mita
de su presupuesto en la produccion de machos que no contribuyen con recursos sino solo con genes a la fabricacior
de descendientes. Existen muchos casos de reproduccion sexual donde no se da esta carencia de aporte de recurs
por parte de los machos, y por tanto en esos sistemas el doble coste del sexo se encuentra reducido o no existe. Si
embargo para los sistemas con sexo costoso la explicacién no es evidente. Desde que se reconocid la existencia de
problema, hace unos 40 afios, se han aportado muchas y variadas posibles soluciones. En este capitulo se revis
tanto la naturaleza del problema como las principales teorias existentes sobre posibles beneficios de la reproduccion
sexual, que pudieran explicar su predominio sobre la asexualidad a pesar del doble coste aparente para los gene!
cuyos portadores utilizan el sexo como modo de reproduccién.

Reproduccion sexual, un organismo fabrica un envoltorio donde en lu-
gar de poner una copia completa de su ADN pone sélo la
La historia de la vida sobre la Tierra supone una cons- mitad. Desde ese punto de vista, el sexo supone una re-
tante competencia entre los modelos de seres vivos. Enduccién del 50% en las posibilidades de dejar copias del
términos evolutivos, la rivalidad tiene lugar realmente en- ADN en la siguiente generacion. Pero ocurre ademas que
tre elementos genéticos con instrucciones que afectan alla otra mitad la pone otro individuo, es decir un competi-
modo en que se comportan los organismos que los llevan.dor con instrucciones probablemente muy diferentes
Los modelos de organismos perduran y se extienden (Fig. 1). Sexo no es sindnimo de reproduccion. Es algo
mediante la reproduccidn, es decir, fabricando otros simi- asi como una reproduccion a medias, pero ademas jgas-
lares a ellos que viven y contintan haciendo copias tras la tando la mitad del presupuesto en reproducir a un geno-
muerte de sus progenitores. Fabricar descendientes no esna competidor! ¢ Cémo puede un individuo ganar en la
gratis y los recursos son limitados, de modo que se desen-competencia por hacer copias del ADN con semejante
cadena una enorme competencia entre todos los fabrican-estrategia?
tes para conseguirlos a costa de otros. Los modelos de  Aparentemente, un organismo podria copiar su ADN
seres vivos que han conseguido llegar hasta el tiempo pre-con el doble de efectividad si prescindiera del sexo. La
sente tienen por tanto una caracteristica en comun: su efi-cuestion es obviamente mas compleja que esto y su solu-
cacia en la reproduccion. cion nada evidente, hasta el punto que el problema del
Para reproducirse, un organismo debe hacer una copiasexo ha sido definido como el principal enigma de la bio-
de su material genético, donde se encuentran las instruc-logia evolutiva (Williams 1966, 1975, Maynard-Smith
ciones de como ser efectivo en esa carrera por la repro-1978, Bell 1982) y viene resistiéndose a todo tipo de so-
duccion. Después ha de colocar esa copia dentro de unluciones tras décadas de insistente bisqueda por parte de
envoltorio, que llamamos hijo, y que sirve para mantener- investigadores de diversos campos.
la hasta poder fabricar un nuevo envoltorio donde a su vez
colocar una nueva copia. Son por tanto las instrucciones
genéticas (el ADN) y no los cuerpos, las que pueden per- Origen del sexo
durar a lo largo del tiempo. Podemos entonces decir que
los seres vivos que vemos hoy llevan el ADN que ha sido El sexo aparecié muy al principio de la historia de la
mas eficaz en hacer copias a través de las generaciones. vida en la Tierra, probablemente hace unos 3000 millo-
Sin embargo, el modo en que casi todas las formas de nes de afios, en organismos procariotas, mucho antes de
vida han ganado en esa competencia ha sido a base dejue apareciesen las primeras células eucariotas hace unos
producir descendientes sexuales, por lo menos en algin1000 millones de afios (Hickey y Rose 1988). Podriamos
momento de su ciclo biolégico. Al reproducirse de modo definir el sexo como el proceso por el cual resulta un indi-
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Figura 1. La reproduccion sexual significa que un individuo (generalmente la hembra) dedica su presupuesto reproductivo a
producir descendientes en los que sélo puede poner copias de la mitad de su material genético; a la vez que otro individuo

(generalmente el macho) coloca en el mismo organismo hijo un 50% de un ADN diferente y por tanto competidor, incluso sin
contribuir a aportar los recursos necesarios.

viduo que contiene un genoma producto de la mezcla de individuo al que inyecté material genético, pero cabe es-
material genético procedente de dos o mas replicantes perar que si las cosas no le han ido mal haya producido a
independientes (Shields 1988). El concepto de sexo in- su vez N hijos, en cada uno de los cuales va también el
cluye muchos tipos de intercambio génico. En procariotas 50% del genoma de nuestro protagonista hermafrodita,
hay multitud de procesos denominados parasexuales quede modo que son tan hijos suyos como los que ha produ-
incluyen distintos modos de intercambio génico, que pue- cido directamente. Entre unos y otros, cuenta con un total
den llevar o no a la produccion de nuevos individuos a de 2N hijos con N/2 genomas lo cual es exactamente igual
partir de progenitores, es decir reproduccion (Margulisy a los N hijos con N genomas que hubiese producido con
Sagan 1986). Tras la aparicion de la célula eucariota, el reproduccion asexual. Hay algunas diferencias, no obs-
sexo incluye procesos tales como la fusién nuclear, con- tante, y que habremos de tratar mas adelante, como el
jugacion, singamia, o sobrecruzamiento entre cromosomas hecho de que cada nuevo organismo ahora no es un clon
homdlogos en seres diploides (Shields 1988). Histérica- de sus progenitores sino que se han producido nuevas
mente, el término “sexo” se ha utilizado preferentemente combinaciones génicas. Pero veamos de momento otra
para describir el tipo de reproduccion biparental que se cuestion. Cuando hablamos de poner mitades exactamen-
da en animales y plantas superiores. Aunque éste no esfe iguales de un genoma estamos implicitamente asumien-
como vemos, el Unico proceso de tipo sexual, resulta el do que el organismo es diploide. ¢ Cuél es el sentido de la
de mayor interés ya que es en él donde aparecen las desdiploidia?
ventajas que han hecho del sexo el principal enigmadela La diploidia y el sexo han tenido éxito en la naturale-
biologia evolutiva, y en él centraremos nuestra discusion za. Aunque existe intercambio genético en organismos
en este capitulo. haploides, la recombinacién en su forma mas completa
Realmente el problema del sexo no es tan simple como parece estrechamente ligada a la diploidia. Podriamos
el hecho de que los descendientes sean portadores sélo dpreguntarnos si fue antes la diploidia o el sexo, y de qué
la mitad del ADN. En su origen, el sexo es intercambio de modo se originaron unay otro. Parker et al. (1972) propu-
material genético, probablemente de modo similar a lo sieron que los primeros organismos diploides aparecie-
que hoy podemos ver en bacterias y otros microorganis- ron como producto de la simbiosis entre dos haploides.
mos (Margulis y Sagan 1986, Levin 1988), asi como en Es probable que la doble dotacién génica representase una
los animales hermafroditas y en las plantas monoicas. En ventaja, especialmente si el ADN primitivo era mas pro-
un hermafrodita tipico, un individuo inyecta ADN en otro  penso a contener errores que pudiesen causar problemas
y recibe ADN de él. Como consecuencia produce N hijos de funcionamiento. El modo de actuaciéon del material
en cada uno de los cuales ha colocado un 50% de su ge-genético permite que la presencia de una segunda copia
noma. Es posible que ya no tenga mas contacto con elpueda suponer la reparacion de muchos de esos proble-
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mas. Es lo que conocemos como dominancia genética. mero con los gametos grandes. Una vez establecidas las
Si, por ejemplo, un trozo de ADN contiene un error que condiciones para la competencia entre los gametos pe-
impide la formacién de una determinada enzima, el orga- quefios, es esperable que hubiese diferencias en el éxito
nismo no acusara ningun problema si en la otra copia la entre unos productores y otros de estos gametos peque-
secuencia de ADN es correcta, ya que la enzima estarafios. Gracias a su alto numero, es probable que las dife-
presente. Cabe pensar que éste y otros tipos de ventajasencias en las cualidades para contactar con los gametos
pudieran haber favorecido a los primitivos diploides. grandes se tradujesen en que los gametos procedentes de
Aungue los haploides originales fuesen asexuales, el modoalgunos individuos contactasen con la mayoria de los
de reproduccién més parsimonioso para los nuevos gametos grandes. El aumento en la varianza en el éxito
diploides no es necesariamente el asexual. La réplica significa aumento en la intensidad de la seleccién sexual
asexual del simbionte como tal es probable que hubiese que favorece precisamente las cualidades competitivas de
requerido de nuevos mecanismos. Sin embargo, si ambaslos gametos pequefios y por tanto de sus productores
mitades que formaron el simbionte se separan, cada una(Parker et al. 1972, ver también Randerson y Hurst 2001,
de ellas puede replicarse de modo asexual como antes lopara una revision mas reciente del problema).
hacia. Después, basta repetir el proceso de uniéon que dio  Un mismo individuo podria producir gametos gran-
lugar al simbionte, sea con una réplica del mismo “com- des y pequefios, pero las diferencias entre ambas estrate-
pafiero” anterior o de otro. gias pudieron llevar progresivamente a la especializacion

Es probable que una vez establecidos los diploides la de los organismos en la produccién de uno u otro tipo de
vuelta atras evolutiva fuese dificil. La dominancia suple gametos. Si las diferencias en éxito son grandes entre los
los defectos de los alelos recesivos pero hace que se manproductores de gametos pequefios debido a la competen-
tengan fuera del alcance de la seleccion mientras estan ercia entre ellos, un gen para mejorar la especializacion
heterocigosis, con lo que su nimero puede aumentar. podria conferir mas éxito a su portador que un gen para
Ahora un haploide procedente de esos diploides expresa-jugar a la vez a la otra estrategia. Por su parte, el produc-
ria todos los alelos recesivos defectuosos, en lo que seriator de gametos grandes tendria pocas posibilidades de
el equivalente a un homocigoto para todos los loci del éxito produciendo también gametos pequefios en un am-
genoma. Es por tanto posible que las “mitades”del biente de especialistas. A los gametos grandes les llama-
diploide que se separan para replicarse pudiesen realizarmos évulos y a los gametos pequefios espermatozoides.
pocas funciones antes de volver a fusionarse. El equiva- A los individuos productores de gametos grandes les lla-
lente a los gametos y a la singamia esta servido. mamos hembras y a los productores de gametos peque-
filos, machos.

La evolucién de la anisogamia, por lo tanto, es un
ejemplo de seleccidn disruptiva en el cual dos estrategias

La reproduccion mediante gametos plantea nuevos extremas tienen mayor éxito que cualquier otra estrategia
problemas. Un gameto es un envoltorio provisional que intermedia, pero con la peculiaridad de que el éxito de
contiene la mitad del genoma del organismo que lo pro- cada una de ellas depende de su frecuencia relativa. Asi,
dujo y que solo tiene éxito si encuentra a otro con el cual la situacion ancestral de gametos de tamafio intermedio,
fusionarse. El éxito en la singamia puede aumentar con el o isogamia, no seria evolutivamente estable, siendo re-
tiempo de supervivencia de los gametos o con la cantidad emplazada por el equilibrio evolutivamente estable for-
de éstos. Debido a la probable incapacidad de realizar pormado por ambas estrategias, es decir la anisogamia.
si mismos la mayoria de las actividades vitales, tales como
obtener nutrientes y procesarlos, la supervivencia de los
gametos puede estar relacionada con la cantidad de
nutrientes almacenados en ellos. La selecciéon pudo favo-  La anisogamia implica que la selecciéon natural (o
recer a los individuos que colocaron nutrientes en los sexual) ha actuado de modo diferente en los productores
gametos, no s6lo para aumentar su supervivenciay el éxi-de gametos grandes y pequefios, ya que su éxito
to en la singamia, sino también para los primeros estadios reproductivo se basa en estrategias diferentes. Aunque hoy
del desarrollo del embrion hasta que el nuevo individuo podemos ver que existe un gran abanico de situaciones
pudiera conseguirlos por si mismo. A medida que los gran- entre las dos estrategias, al hablar de machos y hembras
des gametos con nutrientes eran mas numerosos, la selecnos referiremos por simplicidad a las dos estrategias basi-
cion favoreceria la estrategia alternativa: producir un ele- cas extremas. Bajo esa premisa, la obtencion de nutrientes
vado nimero de gametos pequefios. El éxito de esta estrapara fabricar descendientes es propia solo de las hembras.
tegia depende de la abundancia de gametos grandes cor.os machos compiten también por conseguir nutrientes,
los cuales contactar, pero depende también de la densi-pero no los dedican a la fabricacion de hijos sino a la com-
dad de gametos pequefios de otros individuos, competi- petencia con otros machos para llegar a los 6vulos. Los
dores, que llegarian a contactar primero con los gametos machos se diferencian de los primitivos organismos sexua-
grandes. Esta competencia entre los gametos pequefiodes en que a la hora de realizar el intercambio genético,
favorece su incremento en nimero, a la vez que su pro- inseminan pero no aceptan ser inseminados. Cuando en
gresiva reduccion en tamafio, asi como las adaptacionesuna poblacién se establecen las dos estrategias tipicas de
gue mejoran su movilidad en la carrera por contactar pri- machos y hembras, aparece el llamado coste del sexo

Evolucién de la anisogamia

El coste del sexo
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(Williams 1975, Maynard-Smith 1978, Bell 1982, Stearns machos al tratar de inseminar multiples hembras estan li-
1987, Michod y Levin 1988, Hurst y Peck 1996). mitadas de algin modo, éstos aceptaran colaborar en el

El coste del sexo se refiere a la reducciéon en las pro- cuidado de las crias.
babilidades de dejar copias de los propios genes que su-  Si la aportacién del macho hace que la hembra pro-
friria un individuo sexual respecto a uno asexual. En al- duzca doble nimero de crias, el doble coste del sexo que-
gunos casos se incluyen en el coste del sexo diversos conda anulado completamente. Los machos pueden contri-
ceptos que diferencian la reproduccion sexual de la buir de diversas formas a la produccion de crias, y su apor-
asexual, tales como encontrar y elegir pareja sexual, contacién puede suponer realmente un aumento en el nimero
los riesgos asociados como por ejemplo exponerse a losde descendientes que la hembra puede producir (Clutton-
depredadores, etc. Todos esos costes son muy variadoBrock 1991).
entre especies y circunstancias y no son el objeto princi-  Algunos autores se han referido al coste del sexo como
pal de debate cuando se habla del coste del sexo. Noso-l coste de producir machos que no colaboran en el cuida-
tros, a partir de ahora, nos referiremos al coste del sexodo parental (e.g. Maynard-Smith 1978, Hursty Peck 1996,
como la reduccidon del 50% en las posibilidades de dejar West et al. 1999). Un modo de reducir este coste, por lo
copias de genes que sufren los individuos sexuales res-tanto, podria ser disminuir la produccién de machos.
pecto a los asexuales, el llamado “doble coste del sexo”
(Williams 1975, Maynard-Smith 1978).

El coste del sexo ocurre por dos hechos concurrentes.
Por un lado, los descendientes sexuales llevan solo la  Una poblacion sexual en la que los machos no cola-
mitad de los genes, pero por otro, tan importante 0 mas, boran en el aporte de los nutrientes necesarios para la fabri-
porque un linaje formado por machos y hembras produce cacién de los cuerpos de las crias, experimenta una re-
la mitad de descendientes que un linaje de asexuales, yaduccion del 50% en su tasa de crecimiento respecto a una
gue los machos no colaboran en la produccidn de crias. poblacién asexual. Esto es asi porque se dedica la mitad
Una hembra individual, si dedica su presupuesto a pro- del presupuesto a producir machos, cuando unos cuantos
ducir tanto hijos como hijas, a nivel de nietos obtendra podrian ser suficientes para fecundar a todas las hembras
los descendientes de sus hijas y los de sus hijos (a travéglisponibles. Si esa poblacién invirtiera, digamos, un 10%
de su apareamiento con otras hembras). La cantidad dedel presupuesto en fabricar crias machos y el resto en hem-
nietos hubiera sido la misma si la hembra hubiese produ- bras, sélo experimentaria una reduccién en el crecimien-
cido descendientes partenogenéticos, pero en cada desto del 10% respecto a la asexual. ¢ Por qué la poblacién no
cendiente sexual va solo la mitad de genes (el 25% enreduce su gasto en machos? En primer lugar hemos de
cada nieto). Para evitar la reduccion en las copias de genesnfocar un poco nuestra mirada, que en este parrafo he
se requeriria el doble de hijos/as (el cuadruple de nietos), tratado deliberadamente de desenfocar. La poblacion
lo cual hubiese ocurrido si los machos también hubieran como tal no hace sino lo que hacen los individuos que la
aportado su presupuesto a la fabricacidon de crias (ver componen. Para una hembra individual, enfrentada a la
Apéndice 1). decision de producir crias macho o hembra, la mejor es-
trategia es aquella que supone un mayor beneficio para
sus genes independientemente de lo que le pueda pasar a
la poblacion. Los argumentos acerca de la evolucion por

La seleccion ha favorecido a aquellos machos que eranel bien de una poblacién se basan en seleccién de grupo
capaces de inseminar a muchas hembras. Las hembras(Wynne-Edwards 1962), la cual en la mayoria de los ca-
por su parte, reciben ADN extrafio sin poder inseminar al sos es anulada por la seleccion a nivel de los genes de un
macho. Una opcion para no perder en el trueque es recibirindividuo (ver Capitulo 5). Desde el punto de vista de los
ADN acompafiado de los nutrientes necesarios para fa- genes de un individuo, el sesgo en la proporcion de sexos
bricar las correspondientes crias. El problema es que sino es evolutivamente estable. Sir Ronald A. Fisher, en su
los machos deben aportar nutrientes para inseminar hem-libro sobre la teoria genética de la seleccion natural (Fisher
bras su potencial para multiples apareamientos disminu- 1930) indicaba lo siguiente. Dado que todo descendiente
ye. Esta situacion genera el llamado conflicto sexual en una poblacion sexual diploide es hijo de un macho y
(Trivers 1972). Como se vera en el Capitulo 10 diversas de una hembra, cada cria contribuye por igual a incre-
circunstancias pueden influir en la forma final en que se mentar el éxito de ambos sexos, y por tanto el éxito glo-
resuelve este conflicto en cada especie. Las posibilidadesbal del conjunto de los machos y del conjunto de las hem-
de los machos de inseminar a muchas hembras puederbras en la poblacién es exactamente el mismo. Entonces,
estar limitadas por el medio ambiente y por las estrategias el éxito a nivel individual sera mas alto para los indivi-
vitales de cada especie. Esto incluye también a las estra-duos del sexo menos numeroso. Una hembra reproductiva
tegias de las propias hembras que pueden ser seleccionaebtendra un éxito promedio mayor produciendo indivi-
das en la direccion de controlar los apareamientos y exi- duos del sexo mas escaso en la poblacion.
gir nutrientes a los machos o bien en la de actuar de tal  En realidad, a nivel poblacional, el equilibrio en la
modo que consigan aparearse con los machos mas comproporcién de sexos no se establece en nimero sino en
petitivos sin que éstos aporten nutrientes (ver Capitulo inversion total en ambos sexos (Fisher 1930), lo que di-
10). En general, sélo si las posibilidades de éxito de los fiere del simple nimero si los individuos de un sexo cues-

La proporcién de sexos

Cuidado biparental y coste del sexo
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tan méas de producir que los del otro, por ejemplo porque 0.75 -
existe dimorfismo sexual (ver Capitulo 10 para una expli-
cacion detallada). Por simplicidad, nos referiremos a par-
tir de aqui, en este capitulo, a proporcién de sexos sin
matizar las posibles diferencias en inversion.

La estabilidad del equilibrio en la proporcion de sexos
se mantiene porque los hijos de una hembra compiten con
los hijos de otras hembras por los apareamientos. Si ho
hay otras hembras reproductoras, se produce competen-
cia entre los propios hermanos, lo que se conoce como
competencia local por los apareamientos. Este caso pue-
de ilustrarse muy bien con el ejemplo de los parésitos que
se reproducen dentro de un hospedador, aislados por tan
to del mundo exterior. La avispa parasitoldasonia
vitripenis pone huevos en larvas de moscas. Los huevos
eclosionan en el interior de la larva hospedadora y se
aparean antes de salir y dispersarse para infestar nueva%igura 2. Proporcién de machos en las puestas de la avispa
larvas de mosca. Si ocurre que sélo una avispa pone hue'parasitoide Nasonia vitripenis, en funcién del nimero de hem-
vos en una larva hospedadora, los apareamientos tendrarpras que comparten el mismo hospedador (de Werren 1983)
lugar entre hermanos. Varias avispas pueden introducir
Sus puestas en una misma larva de moscay en esos casos
la competencia ocurre entre individuos no emparentados. sexo, al proporcionar la variabilidad sobre la cual la se-
Una avispa puede de algun modo detectar si la mosca haleccién natural podria actuar. Las ideas de Weismann fue-
sido previamente parasitada, de manera que la seleccionron admitidas durante la primera mitad del siglo XX, has-
natural favorece en ellas la estrategia de ajustar el sexo deta que los influyentes trabajos de la segunda mitad de si-
la puesta en funcién de si la larva ha sido o no previamen- glo (Williams 1966, 1975, Maynard-Smith 1978, Bell
te parasitada. Werren (1980, 1983) demostré que ese e€s1982) pusieron en evidencia que la explicacién de
realmente el caso (Fig. 2). A efectos de nuestro problema Weismann no era suficiente y colocaron el problema del
principal del coste del sexo podemos extraer una intere- sexo en el pedestal de enigma principal de la biologia
sante conclusioén: las hembras aceptan el coste de produ-evolutiva.
cir machos siempre que exista competencia por los El problema del mantenimiento del sexo ha generado
apareamientos con los hijos de otras hembras. un gran nimero de modelos (>20) que pretenden encon-
trar un modo por el cual el sexo proporcione beneficios a
corto plazo que puedan compensar el doble coste. Incluso
una breve explicacidn de cada una de las teorias existen-
tes escapa a las posibilidades de este capitulo, por lo cual

La evolucion del sexo plantea dos tipos de preguntas hemos necesariamente de escoger. El lector interesado
bien diferenciadas. Unas son respecto a las razones quepuede conseguir una informacion mas detallada en las
provocaron su origen y otras respecto a como puede man-revisiones de Williams (1975), Maynard-Smith (1978),
tenerse mediante seleccidn natural, una vez que acepta-Michod y Levin (1988), Kondrashov (1993), Hurst y Peck
mos la existencia de la anisogamia y del doble coste. En (1996), West et al. (1999), Burt (2000).
el origen del sexo no existe el doble coste. El doble coste  La recombinacion sexual tiene implicaciones a las
requiere de anisogamia y es imposible que evolucione la cuales podemos aproximarnos al menos desde dos nive-
anisogamia si no existe previamente sexo. La mayoria de les: el de los genes y el de los organismos. Por una parte
los beneficios que se atribuyen al sexo, y que trataremoslos genes necesarios para cualquier funcion aparecen du-
mas abajo, pueden haber contribuido a su origen evoluti- plicados y con frecuencia en diferentes versiones. Los
vo. El problema principal aparece cuando tratamos de genes sufren mutaciones. La duplicidad permite que unos
encontrar beneficios que compensen el doble coste. El suplan los defectos de otros. Los genes acompafiantes
reto es por tanto explicar el mantenimiento del sexo una cambian en cada generacion. Esto hace posible la reunién
vez existe anisogamia y machos que no aportan presu-de todas las combinaciones de parejas de genes homadlogos
puesto a la produccion de crias. para un caracter cualquiera. A nivel de los organismos el
proceso significa, al menos, variabilidad. El funciona-
miento de los genes, en especial las consecuencias de las
mutaciones génicas (teorias mutacionales), asi como las

El proceso de reproduccion sexual implica que mate- implicaciones de la variabilidad de los organismos en su
rial genético procedente de organismos diferentes se com-adaptacién al medio (teorias ambientales), son los dos
bina para participar en la formacién de un nuevo indivi- focos de atencién que han centrado la mayor parte del
duo. Para Weismann (1889) esta posibilidad de producir esfuerzo de los investigadores que han aportado ideas
nuevas combinaciones era la razén de la existencia delsobre posibles beneficios del sexo. Una sintesis de las
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Tabla 1

Sintesis esquematica de las principales teorias sobre los beneficios de la reproduccién sexual.

Teorfas mutacionales
- Las poblaciones asexuales acumulan mutaciones deletéreas (trinquete de Miiller)
- El'sexo puede eliminar con mas efectividad las mutaciones deletéreas si la tasa de mutacion es alta y si hay epistasistéoioteles
deterministas)
- La seleccion sexual intensa sobre los machos elimina mutaciones deletéreas de la poblacion.
- La reproduccion sexual puede unir mutaciones favorables aparecidas en diferentes genomas
- El sexo hace mas facil la reparacion del ADN dafiado
- El sexo es promovido por elementos genéticos trasponibles (trasposones)

Teorfas ambientales
- A un individuo le conviene producir una progenie variable (modelo de la loteria)
- El sexo proporciona variabilidad sobre la cual la seleccion natural puede actuar (Weismann)
- El sexo proporciona variabilidad para la carrera de armamentos con parésitos y patdgenos (hipétesis de la Reina Roja).

Seleccion sexual: la progenie de las hembras sexuales se beneficia de los buenos genes obtenidos de los machos ma§ teerpititivos

Estabilidad evolutiva: el sexo es evolutivamente estable a pesar del doble coste.

principales teorias puede verse en la tabla 1. En los si- naciones resultantes habra algunas en las que hayan coin-
guientes apartados nos ocupamos de introducir las ideascidido varias mutaciones deletéreas, pero habra también

principales de cada una de ellas. algunas en las cuales se hayan reunido los genes mas de-
seables sin los mutantes. La seleccion se encargara del

Teorias mutacionales resto: las combinaciones muy cargadas de mutaciones
seran penalizadas mientras que las combinaciones mejo-

Mutaciones deletéreas: el trinquete de Muller res seran favorecidas. El resultado es que el ADN habra

sido purgado de las mutaciones deletéreas. En los asexua-

Cuando el ADN se duplica se pueden producir erro- les también opera la seleccién natural, pero el problema
res. Muller (1964) se dio cuenta de que un genoma ha- es que el modo de reproduccién a base de clones no pro-
ploide con reproduccién asexual acumularia sin remedio porciona a la seleccién ninguna combinaciéon mejor que
las mutaciones que se fuesen produciendo a lo largo de sypueda ser seleccionada. La seleccion puede eliminar la
historia evolutiva. Pensemos en una cadena de ADN que linea donde la mutacién es una desventaja, pero las lineas
se duplica para producir descendientes clénicos, éstos arestantes en algin momento mutaran también vy, sin re-
su vez producen otros, y asi sucesivamente. Cuando porcombinacién, no tendran modo de volver atras. El trin-
azar aparece un defecto en un gen (lo que llamamos mu-quete de Miller seguira actuando.
tacion deletérea), todo el conjunto de genes que acompa-  La cuestién de hasta qué punto el trinquete de Mller
fian al mutante, por muy eficientes que fuesen hasta esees un problema real en los organismos asexuales, esta adn
momento, a partir de ahora se encuentran condenados asujeta a debate. Tedricamente, se deduce que puede supo-
compartir su destino con el mutante. Si la mutacién no es ner un problema mayor para poblaciones pequefias, don-
muy perjudicial, seguirdn produciéndose descendientes de se suman los efectos de la deriva génica: cuando el
de ese organismo con copias de esa mutacién. A lo largo balance entre seleccién y deriva esta sesgado hacia la se-
de las siguientes reproducciones sélo podemos esperargunda, los clones con menos carga de mutaciones no se
que no ocurran mas errores, pero la mutacion que tuvo ven tan favorecidos, pueden perderse por deriva génica y
lugar ya no volvera a su forma original. Es cuestioén de la poblacion acumula con mas facilidad mutaciones
tiempo, pero en algin momento se producira otra muta- deletéreas (Gabriel y Wagner 1988). Por otra parte, exis-
cion que hara que ese genoma deba ahora sobrellevar lasen algunos taxones que parecen haber mantenido repro-
dos, y asi sucesivamente. Este proceso se conoce como efluccién exclusivamente asexual durante largos periodos
“trinquete” de Muller. El término hace referencia a que evolutivos (Judson y Normak 1996, Welch y Meselson
cada mutacién que ocurre supone un punto de avance er2000), lo que indica que debe haber otros mecanismos
ese trinquete que va hacia adelante pero nunca retrocedepor los cuales los asexuales pueden compensar los efec-
El trinquete de Miiller es un problema inherente a la tos del trinquete de Miller (e.g. Wagner y Gabriel 1990,
asexualidad. El anico modo por el cual un gen podria li- Mogie y Ford 1988, Kondrashov 1994). Gabriel et al.
brarse de su compafiero mutante es inducir al organismo (1993) sugieren, ademas, que si el efecto del trinquete
portador a utilizar el sexo como modo de reproduccion. fuese tan ineludible, no podria explicarse la existencia de
De ese modo, con un poco de suerte, puede resultar asoorganulos como mitocondrias o cloroplastos cuyo ADN
ciado a otros genes carentes de ese lastre. La recombinase ha mantenido sin recombinacion desde tiempos muy
cion produce combinaciones de genes. Entre las combi- remotos.
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Modelos mutacionales deterministas la composicién génica de la siguiente generacion. La se-
leccién sexual haria que las mutaciones deletéreas fuesen
El funcionamiento de los modelos mutacionales de- purgadas de la poblacién cuando son sometidas a selec-
pende de la interaccidén entre mutaciones. Los efectos decion sexual al pasar por los genomas de los machos, in-
dos mutaciones deletéreas sobre la eficacia bioldgica pue-cluso sin epistasis.
den ser independientes (multiplicativos) o puede haber
epistasis sinérgica. En el caso de epistasis sinérgica ocu-Unir mutaciones ventajosas
rrirfia que, por ejemplo, con una cualquiera de las dos
mutaciones los efectos serian pequefios, pero con las dos Las mutaciones aparecen por azar, tanto las favora-
a la vez los efectos pueden ser letales o provocar la infer- bles como las desfavorables, pero la probabilidad de que
tilidad. En este caso la seleccion en lugar de ser progresi-el efecto sea positivo es enormemente menor. Fisher
va seria de tipo truncado, actuando muy severamente a(1930) sugirié que si una mutacion favorable aparece en
partir de cierto umbral. La seleccion truncada sobre un un genoma que no se recombina, la eficacia biol6gica del
cierto umbral de mutaciones deletéreas, puede hacer deslinaje seguira dependiendo méas de la cantidad de muta-
aparecer rapidamente a los clones con mas mutacionesciones deletéreas. Una mutacion beneficiosa debe apare-
aumentando la frecuencia relativa de los menos mutados. cer en un linaje con pocas deletéreas para tener algun efec-
Es decir, disminuye el efecto del trinquete de Mduller to, con lo cual sus posibilidades se reducen enormemen-
(Kondrashov 1994). te. Con el sexo, una mutacién que aparezca en cualquier
La epistatis sinérgica no sélo puede ralentizar los efec- linaje tiene posibilidades de escapar de la compafia de
tos del trinquete de Miiller sino que puede también favo- otras mutaciones. Del mismo modo, para que en un linaje
recer las ventajas del sexo frente a la asexualidad. En unasexual dos mutaciones beneficiosas se retinan en un mis-
conjunto de clones asexuales, donde las mutaciones vanmo genoma tienen que haber aparecido es ese mismo li-
apareciendo progresivamente, los penalizados por unanaje, mientras que en uno sexual podrian unirse y sepa-
seleccion truncada serian aquellos que acaban de sobrerarse repetidas veces. A partir de ese momento la selec-
pasar el umbral de mutaciones, es decir, tienen una muta-ciéon haria aumentar la frecuencia de las combinaciones
cion mas que los demés. En cambio en una poblacién beneficiosas.
sexual, la recombinacién provoca diferentes combinacio- Rice y Chippindale (2001) han llevado a cabo experi-
nes en nimero de mutaciones por genoma, de modo quementos corDrosophila melanogasteen los cuales pu-
en cada generacion los penalizados por una seleccion trun-dieron seguir la pista a genes individuales en lineas
cada tendrian al menos una mutacién por encima de los genéticas con y sin recombinacion. Los resultados demos-
demas, pero habria muchos con mas de una, con lo cual ektraron que la seleccion favoreciendo nuevos genes era de
efecto en eliminar mutaciones deletéreas es mas potentehecho mas fuerte en las lineas con recombinacion.
(Kondrashov 1988). Estas ideas sobre las ventajas del sexo seleccionando
El problema general de todos los modelos propuestos combinaciones favorables, son en realidad refinamientos
gue pretenden explicar el mantenimiento del sexo, es querecientes de las antiguas ideas de Weismann (1889) (ver
dificilmente pueden alcanzar a encontrar un beneficio tan mas abajo). El debate sigue presente, pero aun el enfoque
elevado que compense el doble coste. En el caso de lase basa en beneficios a nivel poblacional.
epistasis sinérgica es muy probable que cierto nUmero de  La unidn de mutaciones ventajosas tiene otro proble-
genes respondan a este tipo de interaccidn pero puede quena afadido, y es que asume que dos 0 mas mutaciones
otros no. Por otro lado, para que el sexo suponga una ven-van a tener un efecto beneficioso aditivo independiente-
taja en la eliminacion de mutaciones deletéreas, la tasa demente del orden en que se incorporen a un genoma. Esto
mutacién debe ser suficientemente alta (normalmente se no tiene por qué ser asi en muchos casos. Kondrashov y
requiere por encima de una mutacién por genomay gene-Kondrashov (2001) han demostrado que si se requiere un
racion: U>1). Esta tasa en las poblaciones naturales pare-orden determinado de aparicion, las poblaciones sexua-
ce ser variable y hay ain poco consenso sobre su magnides estan en notable desventaja respecto a las asexuales al
tud en distintos grupos de organismos, aunque parece quedeshacer continuamente las combinaciones intermedias
al menos en los unicelulares seria mucho menor que 1 favorables.
con lo que no explicaria el mantenimiento del sexo
(Keightley y Eyre-Walker 2000). Por otro lado, la idea de Reparacién del ADN dafiado
que la seleccion esta eliminando los genomas con muta-
ciones deletéreas implica que la seleccion es intensa, es La idea de que la recombinacion sirve para la repara-
decir que debe darse una elevada mortalidad (o infertili- cién del ADN (Bernstein et al. 1987, 1988) puede ser plau-
dad) en las poblaciones naturales. Recientemente Siller sible en relacion a los origenes del sexo, aunque proba-
(2000) y Agrawall (2000) han propuesto que la seleccion blemente no tiene nada que aportar a la cuestion de su
sexual puede jugar un papel importante en la eliminacién mantenimiento. Aparte de sufrir mutaciones, el ADN pue-
de buen niimero de genomas, provocando “mortalidad” de deteriorarse. Las mutaciones suponen cambios de unas
genética. La idea se basa en que cuando la seleccion sexudbases por otras, pero el deterioro del ADN supone que la
es intensa, generalmente sobre los machos, sdlo unos pomolécula deja de ser realmente ADN y no puede
cos individuos llegan a contribuir de modo significativo a replicarse. El trozo dafiado podria repararse si el ADN se
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encuentra duplicado y sélo se ha dafiado una de las molé-  Una variacién reciente a estas ideas es el modelo de
culas. Parece que la reparacién del ADN requiere dupli- Doncaster et al. (2000). Estos autores muestran que una
cidad del ADN mas que recombinacion (Burt 2000). Fe- poblacién asexual es mas vulnerable a la invasion por
ndmenos de este tipo se ha demostrado que ocurren tantgarte de individuos sexuales que al revés. Desde un punto
en células eucariotas como procariotas (en procariotas sonde vista ecoldgico, los asexuales compiten principalmen-
posibles ya que la mayor parte del tiempo el Gnico te con los miembros de su propio clon. Un asexual inva-
cromosoma se encuentra duplicado), y también puede re-sor de una poblacidn sexual tendria un efecto inhibidor
pararse el ADN durante la mitosis normal. El hecho de menor sobre los sexuales de lo que ellos ya tienen sobre
gue durante la meiosis la recombinacion ocurra entre ellos mismos. El modelo de Doncaster y colaboradores
crométidas homadlogas en lugar de entre cromatidas her- puede ayudar a entender las interacciones ecoldgicas que
manas no apoya que el objetivo sea la reparacion del ADN hacen que las poblaciones sexuales, aunque menos pro-
sino mas bien la mezcla entre cromosomas procedentesductivas, no sean facilmente invadidas por las asexuales.
de individuos diferentes (Burt 2000).
Hipétesis de Weismann
Trasposones
August Weismann (1889, 1904) propuso que el sexo

Existen fragmentos del ADN que producen copias de sirve para favorecer la variabilidad sobre la cual la selec-
si mismos que se insertan en otras partes del genoma, egién natural actla. Esta idea segun se formulé estaba cla-
decir, se trasponen (ver Capitulo 27). Estos elementos, ramente basada en seleccién de grupo. Sin embargo en su
conocidos como trasposones, estan muy extendidos en lasorigen y en el contexto de la época en que fue formulada
células eucariotas (Doolittle y Sapienza 1980, Orgel y se acept6 sin problemas y permanecié durante mas de 50
Crick 1980). Si la reproduccion es asexual sélo pueden afios. Cuando empezaron a criticarse los argumentos de
propagarse en la linea del clon en que han aparecido, percselecciéon a nivel de grupos o poblaciones, la idea de
si la reproduccién es sexual pueden extenderse a toda laWeismann como explicacion de la reproduccion sexual
poblacién (Hickey 1982, Crow 1988). Hickey y Rose se desvanecié en buena medida (Williams 1975). Sin
(1988) propusieron que esos elementos genéticos puederembargo, se ha sugerido recientemente que muchos mo-
estar promoviendo, en su propio beneficio, la reproduc- delos posteriores incluyen, mas o menos explicitas, las
cion sexual en los organismos. Sin embargo, si la repro- viejas ideas de Weismann (ver Burt 2000). La realidad es
duccion sexual no fuese ventajosa para el resto del genomague muchos modelos recientes en el tema del sexo siguen
cabria esperar una situacion de conflicto intragendmico basandose en gran medida en la seleccion a nivel de la
gue hace dificil ver que los trasposones pudiesen real- competencia entre poblaciones, aunque este enfoque si-
mente ser los impulsores de la reproduccion sexual (Crow gue siendo discutible. Las ideas de Weismann, en su sen-

1988). tido menos exigente, implican una relacion entre variabi-
lidad e intensidad de seleccion, lo cual obviamente es cier-

Teorias ambientales to. El problema es que tomadas de ese modo carecen de
utilidad, y si se refinan para adaptarlas a los nuevos mo-

Modelo de la loteria delos dejan de ser realmente las ideas de Weismann.

El sexo produce progenie variable. Esa variabilidad Hipétesis de la Reina Roja
en los descendientes podria facilitar que algunos de ellos
fuesen muy eficaces. Ghiselin (1974) discutié esta cir- Los modelos ambientales, en general, sugieren que el
cunstancia desde una perspectiva econémica, indicandosexo favorece la adaptacién a ambientes cambiantes (Bell
gue un reproductor se beneficiaria de diversificar su apues- 1982). Si el medio ambiente es suficientemente cambian-
ta en descendientes con diferentes genotipos, algo asite, una poblacion sexual puede mantener su éxito en ese
como las recomendaciones de diversificar las inversiones ambiente mejor que una asexual. Esto es debido a que los
en bolsa. Williams (1975) observd que en especies con cambios en el medio ambiente suponen cambios en la di-
alternancia de reproduccion asexual y sexual, el sexo sereccion de la seleccion natural, de modo que unas combi-
utilizaba cuando el desarrollo de las crias se iba a llevar anaciones génicas son favorecidas en determinados mo-
cabo en condiciones impredecibles, y propuso que en esasmentos y otras en otros. El predominio de unos genes u
circunstancias a una hembra individual le interesaria més otros es variable de acuerdo con las variaciones
producir 50 crias variables que 100 idénticas. Con las 50 medioambientales. En una poblacion asexual un cambio
variables tendria mayor probabilidad de que al menos al- ambiental que disminuya el éxito de los individuos puede
gunas tuviesen éxito, cualesquiera que fuesen las condi-llevar a la extincién de la poblacion si ésta carece de va-
ciones. riedades adecuadas. Estas ideas son comunes a las hip6-

Independientemente de que estas ideas puedan setesis expuestas mas arriba.
aplicables en determinadas circunstancias, no parecen Sin embargo, esta pretendida ventaja de la poblacion
proporcionar una explicacion general para el sexo, espe- sexual no puede superar el doble coste frente a la asexual
cialmente si observamos la gran cantidad de especies quesi el medio ambiente no cambia lo suficiente. EI medio
habitan medios estables y se reproducen so6lo sexualmenteambiente incluye tanto los factores abidticos como los
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biéticos, y son éstos Ultimos los que pueden protagonizar proporcione beneficios a nivel individual, el éxito de los
cambios mas rapidos, especialmente si tenemos en cuen-descendientes variables producto del sexo deberia ser del
ta que estadn sometidos a seleccion natural. En su doble al de los descendientes asexuales (Hamilton 1975),
interaccion con nuestra poblacion problema, estos elemen-lo cual parece improbable en la mayoria de los casos. El
tos bidticos se encuentran sometidos a un proceso desexo puede producir variabilidad en el medio ambiente al
coevoluciéon (ver Capitulo 12). Dentro de los procesos cual tienen que hacer frente los parasitos y patdgenos, pero
coevolutivos, los que méas claramente pueden afectar alos sistemas inmunoldgicos también hacen eso sin nece-
este problema son los denominados “carreras de arma-sidad de que cambie la composicion genética del indivi-
mentos”, es decir aquellas interacciones coevolutivas en duo (Gemmill et al. 1997). Sin embargo, también es cier-
las cuales los avances adaptativos de un linaje perjudicanto que los genes implicados en los sistemas inmunolégicos
al otro (ver e.g. Redondo 1994 y Capitulo 12). En una son més variables que los de otras regiones del genoma,
carrera de armamentos evolutiva ambos linajes implica- lo cual podria indicar que parasitos y patégenos estan pro-
dos estan sujetos a un proceso de cambio inestable, yavocando variabilidad genética en sus hospedadores (Hurst
gue las adaptaciones de uno provocan contraadaptacionesy Peck 1996).
en el otro y viceversa. Ejemplos tipicos son los sistemas
predador-presa o parasito-hospedador. En esa carrera evoka seleccion sexual favoreciendo “buenos genes”y
lutiva son més peligrosos los que mas corren. La veloci- el mantenimiento del sexo
dad de cambio evolutivo es mayor cuanto menor es el
tiempo de generacién, por lo que parésitos y patdgenos  Robert Trivers en un trabajo sobre seleccién sexual en
pueden ser los principales a tener en cuenta. los lagartosAnolis garmani(Trivers 1976) apuntd una

La hipétesis mas famosa dentro de los modelos am- posible ventaja para las hembras al aceptar la reproduc-
bientales es la denominada de la “Reina Roja”. El nom- cién sexual. Trivers sugirié que si la competencia sexual
bre procede del relato “Alicia a través del espejo”, en el entre los machos es fuerte, las hembras podrian estar inte-
cual Alicia y la Reina Roja debian correr sin parar, sim- resadas en conseguir para sus hijos los genes de los ma-
plemente para mantenerse en el mismo lugar. La relacion chos més exitosos. Cuando la varianza en el éxito repro-
entre los linajes en una carrera de armamentos significa ductivo de los machos es alta, un hijo que se parezca a su
correr sin parar, simplemente para mantener el mismo ni- exitoso padre, podria conseguir doblar en éxito a un ma-
vel de éxito y el mismo grado de adaptacion respecto al cho promedio. Incluso se podria esperar que la madre
otro linaje, que a su vez no para de correr. Los organis- sexual tuviese méas éxito produciendo hijos especialmen-
mos de vida corta como parasitos y patégenos pueden estate buenos para la competencia sexual que fabricando clo-
sometidos a seleccidn a lo largo de muchas generacionesnes mediante partenogénesis. Esta idea lanzada por Tri-
en el tiempo que dura la vida de un individuo hospedador. vers plantea problemas que él no entro siquiera a consi-
Durante todas esas generaciones habran afinado sus habiderar, y que John Maynard-Smith criticé poco después en
lidades para explotar a ese hospedador. Si ahora elsu libro sobre la evolucién del sexo (Maynard-Smith
hospedador produce un clon, de nuevo proporciona a los 1978). La idea de Trivers asume que los hijos de una hem-
parasitos otro largo tiempo evolutivo en un medio am- bra que se aparea con un macho exitoso tendran el doble
biente idéntico donde afinar alin mas sus adaptaciones parade éxito que réplicas idénticas de esa hembra. Maynard-
explotarlo. Si por el contrario, el hospedador produce un Smith indica que una cierta influencia genética del ma-
hijo diferente a él, esto supone para los parasitos un cam-cho en el éxito del hijo es mas que probable, pero que
bio en su medio ambiente, que puede frenar su velocidad desde luego no del doble. M&s recientemente se ha pues-
de adaptacion. A nivel poblacional, los parasitos se adap- to de manifiesto que la varianza genética asociada al éxi-
tan a los fenotipos mas frecuentes, de modo que en lato de los machos puede ir reduciéndose progresivamente
siguiente generacion esos fenotipos pueden ser los menosuando la seleccion sexual es intensa hasta llegar a ago-
exitosos en favor de los que eran mas raros en la generatarse de modo que el éxito del padre no sirva para prede-
cién anterior. Esto significa que la correlacion entre el cir el éxito de los hijos. Esto es lo que se conoce como la
éxito reproductivo asociado a un genotipo de una genera- paradoja del lek (Borgia 1979, Taylor y Williams 1982,
cion a la siguiente es baja e incluso negativa. El resultado Kirkpatrick y Ryan 1991, Rowe y Houle 1996, Kotiaho et
puede ser una dinamica de fluctuaciones entre los al. 2001), ya que el problema se plante6 para explicar la
genotipos predominantes a lo largo del tiempo. En ese evolucién de este tipo de sistema de apareamiento en el
escenario la reproduccién sexual parece crucial (Hamilton cual la estrategia de las hembras se supone impulsada por
1980, Hamilton et al. 1990). los beneficios de aparearse con un buen macho. Un nu-

Sin embargo, ni los modelos ni las evidencias empiri- mero creciente de estudios muestran que la varianza he-
cas son definitivas. Aln no hay acuerdo sobre como ocu- redable que afecta al éxito parece no agotarse, debido pro-
rriria realmente el proceso desde el punto de vista de la bablemente a que captura la mayor parte de la variabili-
genética de poblaciones (Barton 1995, Otto y Michalakis dad del genoma a través de caracteres sexuales cuya ex-
1998). Hay cierta evidencia correlacional, aunque no con- presion es dependiente de la condicién general del indivi-
cluyente, entre la existencia de reproduccion sexual y la duo (Houle 1992, Pomiankowski y Mgller 1995, Rowe y
presion de parasitos a escala geografica (Hamilton et al. Houle 1996, Kotiaho et al. 2001). Ademas, las hembras
1990, Ladle 1992). Para que la hipo6tesis de la Reina Roja de hecho se benefician de aparearse con machos genéti-
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camente superiores (Petrie 1994, Hasselquist et al. 1996,menos beneficiosa que otras. Parece por tanto sorpren-
Sheldon et al. 1997; ver Capitulo 13). Sin embargo, no dente, que la teoria de juegos no haya sido aplicada al
parece posible asignarle a este tipo de beneficios unaproblema del mantenimiento de la reproducciéon sexual
magnitud tal como para mejorar el doble beneficio que se frente a otras estrategias reproductivas.
obtendria mediante la partenogénesis. Carranza (en preparacion) ha analizado el problema
Kodrick-Brown y Brown (1987) retoman las ideas de de la estabilidad evolutiva considerando las siguientes
Trivers (1976) y discuten los posibles beneficios para las estrategias reproductivas: (S1) asexualidad o partenogé-
hembras de aparearse con machos portadores de buenogesis, (S2) hermafroditismo, (S3) isogamia o cuidado bi-
genes para la competencia en el contexto de la selecciénparental, (S4) sexo costoso o poliginico. De ellas, tres son
sexual, indicando que éstos supondrian un beneficio com- sexuales, aunque sélo la tltima incluye el doble coste (ver
plementario a otros beneficios de la recombinacion, de mas arriba, en el apartado “coste del sexo”). Si imagina-
modo que globalmente podrian contrarrestar el doble costemos una poblacion hipotética donde los reproductores

del sexo. puedan mutar a cualquiera de estas cuatro estrategias, se

demuestra que la asexualidad (o partenogénesis, S1) no
Seleccion de grupo y seleccién individual es evolutivamente estable, porque siempre podria ser des-
en el problema del sexo plazada por cualquiera de las estrategias sexuales que no

incluyen el doble coste (S2 6 S3). El sexo sin el doble
En general se admite que los beneficios adaptativos a coste significa que existen los beneficios de la recombi-
nivel de grupos o poblaciones (Wynne-Edwards 1962) no nacion, cualesquiera que sean, pero no requiere que €stos
suponen una importante fuerza selectiva comparada consean tan elevados como cuando se necesita compensar el
los beneficios a nivel de individuos o genes (Maynard- doble coste. Una vez establecida la estrategia sexual no
Smith 1978, Hamilton 1967, Williams 1975; ver Capitu- costosa (S2 6 S3) sera invadida por el sexo costoso (S4)
lo 5). En el problema del mantenimiento del sexo, sin siempre que el medio ambiente y las caracteristicas de la
embargo, la mayoria de las ideas propuestas parecen reespecie en cuestién permitan que algunos individuos se
signarse a aceptar la seleccién a nivel de grupo. Algunos apareen con varios del otro sexo. Los beneficios deriva-
autores explicitamente argumentan que, en este caso, selos de los apareamientos multiples son especialmente al-
trata precisamente de una situacién de competencia entretos cuando la poblacién esta formada mayoritariamente
poblaciones sexuales y asexuales que debe ser abordadaor individuos sexuales no poliginicos (S2 y S3), ya que
desde el punto de vista de la seleccion de grupo (Nunney asumiendo una cierta heredabilidad de las estrategias, los
1989). Otros, por el contrario, comparten las palabras de hijos de los estrategas S2 y S3 son menos competitivos
William Hamilton: “el sexo debe demostrarse beneficio- que los hijos de los estrategas S4 en la competencia intra-
so para el individuo sexual, no sélo para la poblacion en sexual. La estrategia sexual costosa (S4) tampoco es EEE.
su conjunto” (Hamilton 1975). En este sentido, segin Una vez establecida puede ser invadida por la asexuali-
hemos visto mas arriba, algunas teorias (principalmente dad (S1). Pero de nuevo, las estrategias sexuales no cos-
de tipo ambiental) tratan de ver si los beneficios serian tosas (S2 y S3) podrian invadir la poblacion asexual. Esta
tales en una sola generacion, pero otras (fundamentalmen-dinamica sugiere ciclos en tiempo evolutivo. La simula-
te las mutacionales) necesitan de muchas generacionescion mediante ordenador muestra que estos ciclos ocurri-
Si se encuentran beneficios que a nivel poblacional com- rian siempre que se den dos condiciones: (1) el medio
pensan el doble coste del sexo, eso no sera aln suficientembiente y las caracteristicas de la especie favorecen a
para explicar por qué una hembra individual no opta por los individuos que consiguen apareamientos multiples (es
una reproduccion partenogenética si eso le supone bene-decir, puede aparecer el sexo costoso), y (2) las mutacio-
ficios a nivel de sus genes. Como se ha comprobado paranes entre estrategias son siempre posibles. Si no se cum-
otros muchos problemas en biologia evolutiva (tales como ple la condicion 1, las estrategias sexuales no costosas
la proporcién de sexos, la cooperacion, las estrategias (S2 y S3) son EEE y la asexualidad no puede invadirlas.
sexuales de los machos, etc.) los beneficios a nivel indi- Cumpliéndose la condicion 1, los ciclos tendrian un final
vidual explican que determinadas estrategias sean favo-cuando los organismos alcanzaran cierta complejidad tras
recidas por la seleccidn natural independientemente de periodos largos de evolucion que hiciese imposible la

que eso suponga o no un declive a nivel poblacional. mutacion hacia la partenogénesis, dejando de cumplirse
la condicidn 2. Lo interesante es que al considerar simul-
La estabilidad evolutiva del sexo taneamente la posibilidad del sexo no costoso, la asexua-

lidad no extingue a las estrategias sexuales, con lo que las

El modo més apropiado para analizar si la seleccidn Unicas soluciones posibles son los ciclos o la estabilidad
favorece a una estrategia frente a otras alternativas, endel sexo (Tabla 2).
base a los beneficios que reporta a los individuos que la  Los resultados del andlisis de la estabilidad evolutiva
practican y en funcién de las estrategias empleadas pordel sexo suponen que el sexo costoso puede llegar a esta-
otros miembros de la poblacién, es el uso de la teoria de blecerse en una poblacién aunque los beneficios de la re-
juegos (Maynard-Smith 1982). La teoria de juegos per- combinacion no sean del doble. Muchas de las teorias
mite explicar por qué una estrategia es evolutivamente expuestas mas arriba muestran beneficios de la recombi-
estable (EEE), independientemente de que pueda parecenacion; muchos de ellos son convincentes y para algunos
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Tabla 2 cerse de apareamientos multiples, nada puede impedir la
invasion del sexo costoso en la poblacién, independien-
temente de que eso suponga un riesgo futuro para posi-
bles invasiones de otros competidores ecolégicos. Desde
el punto de vista de la competencia entre especies por un
nicho ecoldgico, la asexualidad puede igualmente no ser
evolutivamente estable, y el sexo costoso tenderia siem-
sicas son introducidas al principio de la simulacién con igual pre a implantarse si las caracteristicas de ese nicho favo-
frecuencia inicial. Se han considerado dos situaciones. Enla  recen las posibilidades de apareamientos mltiples.
primera se asume que los cambios de una estrategia a otra
son posibles y ocurren de modo aleatorio en todas direcciones
con igual probabilidad (con mutaciones entre estrategias). En  ¢ES el sexo un camino evolutivo irreversible?
la segunda se impiden totalmente las mutaciones entre estra-
tegias, es decir los descendientes de una estrategia son siem- ~ S€gun el enfoque EEE, la existencia e§table a largo
pre de esa misma estrategia (Sin mutaciones entre estrategias). plazo de sexo COStO?" sgpone qug en .algun.rr.].omento la
También se hace variar el potencial del medio para la poliginia, vueJta ‘f" la partenoggneSIS se ha visto imposibilitada por
- | o algun tipo de mecanismo. Algunos autores han llamado
que en la tabla aparece como,m que indica el namero maxi- - . P
] la atencién sobre la imposibilidad de la vuelta a la parte-
mo de_hen_]bras que un macho podria Obtene_r' cuangg,es nogénesis en muchos organismos, especialmente en ani-
bajo (inferior a 7 en el modelo) la estrategia S2/3 es EEE. males. Incluso en organismos con ambos tipos de repro-
Cuando m_, es alto (superior a 7 en el modelo) ocurren ciclos  gyccion, como la cucaracidauphoeta cinerease han
de predominio de cada una de las tres estrategias introduci- encontrado limitaciones que hacen que muchos de ellos
das, salvo si se impiden las mutaciones entre estrategias, en pierdan la opcién asexual una vez que la reproduccion
cuyo caso el sexo costoso (S4) es evolutivamente estable. Siem-sexual es la norma (Corley et al., 2001). Las razones pue-
pre que se acepte algin beneficio de la recombinacion, aun- den ser muy variadas segun los tipos de organismos. Por

que sea pequefio, y las tres estrategias basicas puedan ocurrir €jemplo en mamiferos parece que la partenogénesis es

Resumen de los resultados de la simulacién basada en el mo-
delo de estabilidad evolutiva del sexo (Carranza, en prepara-
cion). Las estrategias posibles son: S1: asexualidad; S2/3: sexo
no costoso, que puede incluir isogamia, hermaforditismo o

cuidado biparental; S4: sexo costoso. Las tres estrategias ba-

en la poblacion, la asexualidad pura (S1) no es nunca EEE.  imposible debido al llamado “imprinting genémico”, por
_ _ _ el cual algunos genes soélo son funcionales si son hereda-
Con mutaciones Sin mutaciones dos de un determinado sexo (Hurst y Peck 1996). En
entre estrategias entre estrategias gimnospermas la posibilidad de la partenogénesis esta
m.= S2/3 S2/3 bloqueada debido a que ciertos organulos celulares son
. proporcionados so6lo por los machos (Hursty Peck 1996).
m_>7 Ciclos S4 . N P
—max Los mecanismos que impiden la partenogénesis no

parecen haber aparecido para impedirla, sino que mas bien
son un subproducto de otros procesos. La cuestion por
existe incluso evidencia empirica. La dificultad para to- tanto es que si la asexualidad era ventajosa, coémo se ha
das esas hipétesis es llegar a compensar el doble coste ddlegado a que aparezcan estos bloqueos sin que la
sexo. El enfoque EEE da validez al resto de teorias al asexualidad haya invadido previamente a la poblacion y
relajar enormemente sus requisitos, ya gue no se necesiteextinguido a los sexuales. Como hemos visto, el enfoque
compensar el doble coste. EEE puede hacer posible esta opcion.
Si atendemos al punto de vista de la competencia en-
tre poblaciones, el enfoque de teoria de juegos nos lleva
al mismo resultado. Pensemos por ejemplo que la compe- Distribucién del sexo y la asexualidad
tencia ecoldgica entre poblaciones hace que la poblacién
con sexo costoso sea desplazada de su nicho por otra po- Diversos autores han llamado la atencién sobre el he-
blacion asexual, con mayor tasa de crecimiento. En ese cho de que la distribucion del sexo y la asexualidad en la
momento nos encontramos ante una poblacion asexual ennaturaleza no es al azar, sino que parece seguir ciertos
el nicho antes ocupado por la sexual. Las caracteristicaspatrones que pueden ayudar a encontrar el sentido de la
del nicho irdn modelando a la asexual de modo que se reproduccion sexual.
producirdn convergencias en sus estrategias vitales conla  La asexualidad aparece asociada a ciertos habitats y a
anterior. Supongamos, no obstante que sigue reproducién-determinados tipos de especies. Por ejemplo, un mayor
dose de modo asexual. En esas circunstancias, un indivi-nimero de organismos utilizan la reproduccién asexual
duo dentro de esa poblacién podria favorecerse del inter- en las aguas continentales que en los océanos, es mas fre-
cambio genético, es decir del sexo no costoso. En la me- cuente en latitudes mas extremas que en los trépicos, y es
dida en que el sexo no costoso (de cualquier tipo, como mas comun en los seres unicelulares y multicelulares de
isogamia, hermafroditismo, o cuidado biparental) se ex- pequefio tamafio que en los de gran tamafio (Bell 1982,
tendiera en la poblacion, si las caracteristicas del nicho Trivers 1985).
favorecieron los apareamientos mdultiples en los machos  Las condiciones fisicas de los hébitats en las aguas
esto puede volver a ocurrir. Si un individuo puede favore- continentales son mas variables que en los océanos. A su
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vez, cuanto mas pequefia es la masa de agua continentatlel sexo. Por otra parte, encontrar pareja es mas facil cuan-
mayores variaciones puede sufrir y de modo mas impre- do la densidad es alta. No obstante, como indica Burt
decible. En los océanos, las variaciones fisicas son mayo-(2000), es posible que el momento en que ocurre la repro-
res hacia la costa y la estabilidad es mayor en aguas pro-duccion sexual dentro de un ciclo de alternancia entre
fundas. En cuanto a la latitud, las areas mas cercanas a loambos tipos de reproduccion no tenga realmente que ver
polos experimentan condiciones mas cambiantes y extre- con las razones evolutivas que mantienen el sexo, y pue-
mas que las zonas tropicales. Todo ello sugiere que el sexode llevar por tanto a seguir pistas equivocadas.
no es una adaptacion a la impredecibilidad de las condi- A lo largo de la sistematica, la asexualidad aparece de
ciones fisicas sino que mas bien se asocia a la existenciamodo disperso, aunque hay ciertos grupos que claramen-
de intensas interacciones de tipo biodtico (Trivers 1985). te carecen de ella (ver e.g. Maynard-Smith 1978, Burt
El sexo se relaciona con altas densidades y largo tiempo 2000 y las referencias incluidas en esta Gltima). Disper-
de existencia de una poblacion en un habitat determina- sos por diferentes taxones existen grupos gue se han man-
do, mientras que la asexualidad predomina en habitats tenido durante largos periodos de tiempo evolutivo con
marginales y de reciente colonizacion (Trivers 1985, Peck reproduccion asexual (Judson y Normak 1996). En gene-
et al. 1998). ral la asexualidad es mas comin en organismos mas sim-
La asociacion de la asexualidad con la competencia ples, pero no existe una relacion clara. Por otra parte, es
bidtica puede entenderse como evidencia en favor de lanecesario no perder de vista que en organismos con cui-
hipdtesis de la Reina Roja, ya que ambientes estables ydado parental, como aves y mamiferos, no es necesaria la
altas densidades se relacionan con alta presencia de pardasexualidad para eludir el doble coste del sexo.
sitos y patdégenos adaptados a explotar a la poblacion  En estos casos el cuidado biparental desempefia el
hospedadora (Hamilton 1980, Hamilton et al. 1990). No mismo papel que la partenogénesis desde el punto de vis-
obstante, la densidad poblacional y estabilidad ambiental ta de reducir el coste del sexo. Recientes trabajos mues-
no solo incrementa las interacciones entre especies sinotran que a lo largo de la filogenia de vertebrados ocurren
también la competencia dentro de una poblacion. En ge- casos de reduccion de caracteres sexuales secundarios,
neral parece que la asexualidad predomina cuando el éxi-incluso con mas frecuencia que los casos de aparicion
to se basa en la fertilidad sin que sea muy importante la (Wiens 2001), lo que parece sugerir ciclos de mas y me-
“calidad” del genoma (Trivers 1985). nos intensidad de seleccién sexual que podrian corres-
La distribucion geografica del sexo y la asexualidad ponderse con diferentes puntos a lo largo del gradiente
(partenogénesis geografica) parece responder bien al mo-entre sexo costoso y cuidado biparental, aunque esta in-
delo propuesto por Peck et al. (1998), de modo que la terpretacion no ha sido explorada de momento.
adaptacion a un ambiente con alta densidad favoreceria  Por (ltimo, desde el punto de vista de la estabilidad
el sexo, mientras que la colonizacion reciente de areas aevolutiva y de las ventajas de los apareamientos muilti-
las cuales los organismos estan poco adaptados favoreceples (Carranza, en preparacion; ver mas arriba), se espe-
ria la asexualidad debido a los costes que se derivarian deraria que cuando el potencial para la poliginia es bajo,
aparearse con inmigrantes maladaptados. Otros costespudiesen coexistir o alternar la asexualidad con la repro-
secundarios del sexo, como es el encontrar pareja, tam-duccion sexual poco poliginica, es decir no costosa, ya
bien aumentan cuando la densidad de poblacion es baja,que incluso una baja frecuencia de reproduccién sexual
y podrian afadir ventajas a la asexualidad en areas margi-permite los beneficios de la recombinacién (Hurst y Peck
nales. La prevalencia del sexo en condiciones estables de1996). Estas podrian ser las circunstancias de habitats
alta densidad y competencia intraespecifica se puede ex-marginales con baja densidad. En cambio, cuando el po-
plicar también segun el modelo de Doncaster et al. (2000, tencial para la poliginia es alto, no podrian coexistir el
ver mas arriba), ya que en esas condiciones los clonessexo y la asexualidad, ya que los genomas de los especia-
competirian mas con ellos mismos que con los organis- listas en apareamiento invadirian la poblacién. Estas po-
mos sexuales, y por tanto dificilmente podrian invadir a drian ser las circunstancias de habitats saturados. Esta
una poblacion sexual adaptada a un medio ambiente de-explicacion podria ser igualmente aplicable al hecho de
terminado, cuyo crecimiento esté limitado por la compe- que la asexualidad se encuentra con mas frecuencia en
tencia intraespecifica. grupos con sexo Nno costoso (isogamia, cuidado biparental)
Muchas especies presentan alternancia de sexualidadque en grupos con sexo costoso (anisogaméticos,
y asexualidad. En esos casos, la interpretacion clasica espoliginicos) (Hurst y Peck 1996). Cuando el medio pro-
que la reproduccion asexual ocurre en la fase de creci- porciona potencial para la poliginia, los ciclos esperables
miento poblacional, cuando el éxito depende de la fertili- entre sexo costoso y asexualidad se mantendrian de modo
dad, mientras que el sexo aparece asociado a los periodosnestable hasta dar lugar a sexualidad obligada sin posibi-
de maxima densidad poblacional (Bell 1982, Trivers lidad de retorno a la asexualidad. Queda ain pendiente
1985). También el efecto de los parasitos es maximo jus- ver si las evidencias apoyan las ideas, antes de que el pro-
to después de las fases de alta densidad. Ambas razoneshlema del sexo pueda dejar de ocupar un lugar preferente
alta competencia intraespecifica y genotipos de resisten- entre los enigmas de la biologia evolutiva.
cia frente a los parasitos, podrian ajustarse a la ocurrencia n
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Apéndice
Apéndice 1: Estrategias reproductivas bésicas.

Descripcién esquemaética de las estrategias reproduc-
tivas basicas de interés en relacion al problema del coste
del sexo. En todas ellas, incluso en el caso asexual o par
tenogenético, se ha considerado, por simplicidad, que se
trata de un organismo diploide. Los dibujos en forma de
cromosoma representan su dotacion genética 2N. Los cir-
culos de la izquierda representan a los progenitores y los
de la derecha a su descendencia. Se asume que un proge
nitor dispone de un presupuesto tal que si lo emplea en
cuidado parental le permitiria producir un descendiente
igual a él. En general, las flechas continuas indican con-
tribucion a la construccion del cuerpo de la cria en forma
de recursos parentales, y las flechas discontinuas la inse
minacién pero sin aporte de recursos.

l

EP @?‘@’@QC

l

A) Asexual, o partenogénesisEl progenitor emplea sus
recursos en producir descendientes en los que colocal
una copia completa de su material genético.

B) Sexual isogaméticaCada progenitor contribuye de
modo equitativo en el aporte de los recursos necesa-
rios para la produccién de las crias. De ese modo los
presupuestos de ambos progenitores de traducen en
descendientes. El material genético de los progenito-
res aparece igualmente representado en la generacion
hija, aunque en una ordenacion diferente.

C) Sexual hermafrodita, o0 monoica:Cada progenitor
puede producir crias y a la vez inseminar a otros
reproductores. Se asume que lo que dedica a la fun-
cién masculina es una parte muy pequefia del presu-
puesto reproductivo, con lo que la reduccioén en cuan-
to a la produccion de descendientes podria conside-
rarse despreciable. En ese caso la situacion es similar
a la isogamia. Incluye a los animales hermafroditas,
sean simultaneos o secuenciales, asi como a las plan-
tas monoicas, es decir, que un mismo individuo posee
estructuras masculinas y femeninas.

D) Sexual anisogamética, con cuidado biparental.
Existen machos y hembras, pero los machos transfie-
ren a la hembra o a las crias recursos parentales (re-
presentados por la flecha gruesa vertical), de modo
que la hembra puede producir un nimero de descen-
dientes mayor que el que produciria utilizando sélo su
propio presupuesto. Si la contribucion del macho es
equivalente a la de la hembra, ambos presupuestos s¢
traducen en descendientes y la situacion es similar al
sexo isogamético.

E) Sexual anisogamética sin cuidado biparental, o
dioica. Incluye basicamente a los sistemas de aparea-
miento poliginicos donde el macho no contribuye al
cuidado parental, asi como a las plantas dioicas, es
decir, donde existen individuos especializados en las da por el presupuesto femenino. En estos casos apare-
funciones masculina o femenina de modo separado. ce el doble coste del sexo, es decir tiene lugar una
En estos casos el presupuesto masculino no se utiliza  reduccion promedio del 50% en las probabilidades que
para la construccion de los cuerpos de las crias, de  tienen los genes de los progenitores de pasar a los des-
modo que la fabricacidn de descendientes esté limita-  cendientes.
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