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La poliploidía es una condición hereditaria consistente en la existencia de más de dos juegos de cromosomas por núcleo, y es considerada un me-
canismo de especiación importante y frecuente en la historia evolutiva de las angiospermas. Este fenómeno ha sido propuesto como un importante
mecanismo de especiación simpátrica rápida, por el que nuevas entidades pueden surgir en la población y que, teóricamente, adquieren aislamiento
reproductivo inmediato. La reproducción es crucial no solo como motor de aparición de nuevos citotipos, sino también en su mantenimiento en la
población, y en su subsiguiente dispersión. La producción de gametos no reducidos es el mecanismo principal que permite la aparición de nuevos
citotipos, aunque se desconoce su frecuencia en poblaciones naturales. En un escenario de cruzamiento aleatorio, el establecimiento de neopoli-
ploides sufre una fuerte selección dependiente de frecuencia. Así, el éxito de los neopoliploides dependerá de un conjunto de características eco-
lógicas que aumenten su éxito reproductivo y, consecuentemente, su probabilidad de persistir en la población con sus progenitores. Los modelos
teóricos sugieren que ciertas características, tales como las tasas  de formación de nuevos poliploides, su fecundidad, porte, capacidad competitiva,
y diferenciación de nicho, son rasgos fundamentales que determinarán la persistencia de los neopoliploides en la población. No obstante, existen
pocos estudios exhaustivos sobre la importancia de los efectos ecológicos generados por la duplicación del genoma, y los estudios que existen pre-
sentan limitaciones importantes. En este artículo proponemos realizar una revisión crítica del papel de la reproducción en la formación y estableci-
miento de nuevos citotipos, destacando aquellos aspectos que aún están por explorar.  

Palabras clave: Autofecundación; barreras reproductivas; citometría de flujo; complejos de ploidía; cruzamiento aleatorio; especiación simpátrica;
gametos no reducidos; neopoliploides; selección dependiente de la frecuencia

Castro, S., Loureiro, J.. 2014. The role of reproduction in the emergence and evolution of polyploid plants. Ecosistemas 23(3): 67-77. Doi.:
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Polyploidy, the heritable condition of having more than two sets of chromosome per nucleus, has long been recognized as a major mechanism in
plant speciation, and is widespread in the evolutionary history of angiosperms. This phenomenon has been proposed as a mechanism of rapid
sympatric speciation because new entities can arise in the population and theoretically achieve immediate reproductive isolation. Reproduction plays
a central role being involved not only in the emergence of new cytotypes but also in their maintenance and subsequent dispersal. The production of
unreduced gametes is currently considered as the main pathway for the emergence of new cytotypes despite the reduced information available
about its frequency in natural populations. Under random mating, the establishment of neopolyploids is subjected to strong frequency-dependent se-
lection; thus, their successful establishment will depend on a set of ecological features that increase the reproductive success and, consequently,
the probability of the new formed polyploids to persist in the parental population. Theoretical models suggest that traits as the ability to (continuously)
produce new cytotypes, their fecundity, life-history, competitive ability or niche differentiation are important features that determine the persistence
of new formed polyploids. However, despite its importance, there are still few studies exploring ecological consequences of genome duplications. In
this paper we review the role of reproduction in the emergence and establishment of new cytotypes, highlighting the questions that remain to be ex-
plored.

Key words: Flow cytometry; neopolyploids; polyploid complexes; random mating; reproductive barriers; self-fertilization; frequency dependent se-
lection; sympatric speciation; unreduced gametes

Introducción

La poliploidía es una condición hereditaria consistente en la po-
sesión de más de dos juegos de cromosomas por núcleo, y actual-
mente se considera un mecanismo clave en la evolución y
diversificación de plantas (Soltis y Soltis 1999; Jiao et al. 2011). Las
duplicaciones del genoma completas, han sido descritas repetida-
mente en la historia evolutiva de las plantas (Otto y Whiton 2000;

Cui et al. 2006; Soltis et al. 2009), y se han correlacionado con ex-
plosiones de diversidad (Soltis y Soltis 1999; Soltis et al. 2009). En
realidad, se estima que el 15 % de los eventos de especiación en
las angiospermas están relacionados con incrementos en ploidía
(Wood et al. 2009). Contrariamente a otros procesos de especia-
ción, la poliploidización puede conferir aislamiento reproductivo in-
mediato, y es considerada como un importante mecanismo de
especiación simpátrica (Otto y Whiton 2000).

http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/


La poliploidía es un fenómeno común, no obstante su frecuen-
cia y grado varían fuertemente entre distintas líneas evolutivas de
plantas (revisado en Husband et al. 2013). En angiospermas, el
número cromosómico es conocido para aproximadamente el 25 %
de las especies (Stace 2000) y las duplicaciones del genoma son
igualmente comunes en monocotiledóneas y dicotiledóneas. Sin
embargo, las estimas de frecuencia en la historia evolutiva varían
bastante dependiendo del método utilizado. Cuando la estima se
basa en la proporción media de especies por género que tienen
números cromosómicos mayores que el doble del número de
base, Stebbins (1938) estimó que un 20 % al 40 % de angiosper-
mas eran poliploides. Esta estimación es similar a la efectuada re-
cientemente por Wood et al. (2009; 35 %), basada en datos
filogenéticos actuales. Sin embargo, se considera que ambas su-
bestiman el valor real, ya que ninguna considera duplicaciones ge-
nómicas asociadas a la génesis de nuevos géneros. Asumiendo
números de base específicos, Grant (1963) estimó que un 57 %
de todas las especies de plantas son poliploides, mientras que
Goldblatt (1980) y Masterson (1994) incrementaron este valor
hasta un 70 %. No obstante, estudios genómicos recientes relatan
que todos los linajes evolutivos de las angiospermas podrían ca-
racterizarse por eventos de poliploidización antiguos (Cui et al.
2006; Soltis et al. 2009). Por tanto, el enfoque más pertinente no
sería la frecuencia de poliploidización en las angiospermas, sino
el número de eventos de poliploidización que ha sufrido un deter-
minado linaje (Soltis et al. 2010). 

Aunque los recuentos cromosómicos sean fundamentales y
puedan aportar información importante, el reciente incremento en
el volumen de información disponible sobre la variabilidad de cito-
tipos dentro y entre poblaciones es únicamente posible gracias al
reciente desarrollo de la técnica de citometría de flujo. Esta técnica
se desarrolló inicialmente para analizar células sanguíneas, pero
con el desarrollo de metodologías eficaces en el aislamiento de
núcleos de células vegetales, desarrolladas por Galbraith et al.
(1983), su aplicación en la botánica y ecología de plantas se am-
plió continuadamente hasta la actualidad (Cuadro 1; Fig. 1). Como
consecuencia, durante las últimas décadas han sido publicados
numerosos estudios detallados sobre la estructura citotípica de po-
blaciones naturales (Husband et al. 2013). La información obtenida
hasta ahora, indica que 12–13 % de las especies de angiospermas
son variables en el nivel de ploidía (Wood et al. 2009), sugiriendo
que la poliploidía es un proceso dinámico y frecuente en la natu-
raleza. Sin embargo, es importante mencionar que los fenómenos
de poliploidización –sean detectados por citometría de flujo o por
recuentos cromosómicos– frecuentemente son inestables (Ram-
sey y Schemske 1998; Kreitschitz y Vallès 2003; Comai 2005).

El reciente desarrollo de herramientas genómicas ha permitido
avances significativos en el conocimiento de la poliploidía, permi-
tiendo el estudio de las consecuencias genéticas y epigenéticas de
las duplicaciones del genoma a nivel molecular (Soltis et al. 2004;
2010). No obstante, otras áreas críticas de investigación, como la
ecología, reproducción y fisiología de poliploides han recibido
menos atención (Soltis et al. 2010). Sin embargo, estas áreas son
fundamentales para comprender los determinantes ecológicos im-
plicados en el éxito de linajes poliploides, como son los factores in-
volucrados en la formación, establecimiento y dispersión de
poliploides en poblaciones naturales (Thompson y Lumaret 1992;
Bretagnolle y Thompson 1995). 

Existen dos etapas fundamentales en la aparición de poliploi-
des: la formación y el establecimiento y persistencia de las nuevas
entidades (es decir, del neopoliploide). La reproducción asume una
relevancia vital en estas dos etapas. Para comprender el proceso
de formación de nuevas entidades citotípicas es fundamental co-
nocer las vías, mecanismos citogenéticos y porcentajes de forma-
ción íntimamente relacionados con la producción de gametos no
reducidos (Bretagnolle y Thompson 1995; Ramsey y Schemske

1998). Mientras que, para evaluar la probabilidad de que un nuevo
citotipo se establezca con éxito es necesario obtener información
sobre viabilidad y fertilidad de los nuevos citotipos, sobre niveles
de cruzamiento selectivo (“assortative mating”), y sobre aislamiento
reproductivo entre individuos de citotipos distintos, así como de los
nichos ecológicos ocupados por el nuevo citotipo (Ramsey y
Schemske 1998). En esta revisión se describe la importancia de la
reproducción en el origen de estas nuevas entidades citogenéticas
y de los cambios en la biología reproductiva resultantes de la apa-
rición de nuevas líneas poliploides.

Por conveniencia, en este manuscrito el término diploide es
usado para denominar el(los) individuo(s) parental(es) basal en un
complejo poliploide dado; sin embargo, en algunos sistemas espe-
cíficos el nivel menor de ploidía puede ser de otra magnitud (por
ejemplo, tetra- y hexaploides en Spartina pectinata y Achillea bo-
reallis, Kim et al. 2012; Ramsey 2011) aplicándoseles los mismos
principios.
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Cuadro 1.

Citometría de flujo:
La citometría de flujo es una técnica que permite el análisis de las

propiedades ópticas (dispersión de luz y fluorescencia) de partículas
que fluyen en una suspensión líquida (Doležel et al. 2007). La disper-
sión de la luz aporta datos cuantitativos respecto al tamaño y com-
plejidad de las partículas, mientras que, a través de la fluorescencia,
se puede cuantificar cualquier componente que haya sido previa-
mente señalado con colorantes fluorescentes. Los datos de cada par-
tícula se obtienen en tiempo real en forma de histogramas mono- o
biparamétricos. Los análisis a velocidades elevadas y con rigor per-
miten analizar en un corto periodo un gran número de partículas de
interés, permitiendo la detección de eventos raros que de otra forma
podrían pasar desapercibidos (Doležel et al. 2007).

La mayoría de las aplicaciones de la citometría de flujo en el área
de la botánica se relacionan con el análisis del contenido de ADN nu-
clear, sea en términos relativos, como análisis del nivel de ploidía, o
en términos absolutos, como estimaciones del tamaño del genoma.
Las metodologías desarrolladas para este efecto se basan en el ais-
lamiento y coloración de núcleos vegetales. El método más simple y
eficaz ha sido desarrollado por Galbraith et al. (1983), que desde en-
tonces, poco se ha alterado (Fig.1). En la Figura 1 se muestra como
los núcleos de la planta de interés son aislados simultáneamente con
una porción de una planta de referencia con tamaño de genoma co-
nocido (estandarización interna) y el ADN teñido con un fluorocromo
que se intercala estequiometricamente con el ADN. La fluorescencia
relativa emitida por los núcleos de las dos plantas y el conocimiento
del tamaño de genoma de la planta de referencia permiten calcular el
contenido de ADN de la planta de interés (Fig.1). Nótese que la enti-
dad de referencia no tiene que ser necesariamente material vegetal
(por ejemplo existen estudios que utilizan glóbulos rojos de pollo) y la
referencia puede ser añadida después del aislamiento de los núcleos
del material de interés (estandarización externa). Sin embargo, en los
análisis de plantas se recomienda el uso de referencias vegetales y
el aislamiento simultaneo de las partículas para que los núcleos estén
impactados similarmente por cualquier compuesto liberado durante
el aislamiento (e.g., compuestos fenólicos), reduciendo su impacto
negativo en la estimación del tamaño de genoma. Existen varias plan-
tas de referencia que pueden ser utilizadas; las especies enumeradas
en la Figura 1 son plantas que cubren toda la variabilidad de tamaños
de genoma observados hasta el momento en plantas y son particu-
larmente fáciles de analizar por su bajo contenido en compuestos se-
cundarios. Toda la metodología de la citometría de flujo ha sido
revisada en Doležel et al. (2007).

La rapidez y la fiabilidad del método abrieron la posibilidad de
analizar el nivel de ploidía de un gran número de individuos de una
población en un corto periodo, permitiendo la detección de citotipos
minoritarios en poblaciones naturales, fundamental para la aplicación
de esta metodología en la ecología y biología de poblaciones.



Mecanismos de formación de poliploides
Los mecanismos de formación de nuevos citotipos fueron revi-

sados por Harlan y deWet (1975), y después por Bretagnolle y
Thompson (1995), y finalmente por Ramsey y Schemske (1998).
Se han propuesto dos mecanismos generales para el origen de po-
liploides, uno a través de la duplicación somática y otro a través de
la producción de gametos no reducidos. Durante algún tiempo la
duplicación somática en meristemos se consideró el mecanismo
principal de formación de nuevos citotipos, hasta que Harlan y
deWet (1975) mostraron que la producción de gametos no reduci-
dos es, en realidad, frecuente en la naturaleza. Estudios posteriores
confirmaron estas observaciones, y la producción de gametos no
reducidos es considerada actualmente como el mecanismo pre-
ponderante en la formación de nuevos citotipos en poblaciones na-
turales (Bretagnolle y Thompson 1995; Ramsey y Schemske 1998).
Además de ser fundamental para la formación de nuevas entida-
des, la producción de gametos no reducidos es igualmente impor-
tante en etapas posteriores del ciclo de vida, tales como el
establecimiento y persistencia de neopoliploides (Felber 1991;
Rausch y Morgan 2005; Suda y Herlen 2013).

La producción de gametos no reducidos puede darse tanto en
la componente masculina como en la femenina, es decir, bien a tra-
vés de la producción de granos de polen, o bien a través de óvulos
no reducidos (véase por ejemplo Parrott y Smith 1986; De Haan et
al. 1992; Maceira et al. 1992; Bretagnolle 2001; Ramsey 2007).
Según la literatura disponible, no parecen existir diferencias en la
frecuencia de gametos no reducidos entre cada componente se-
xual. No obstante, la información es escasa, principalmente para
la componente femenina, dada la mayor dificultad en estimar su
ocurrencia. Además, debido a sus dificultades de detección, la con-
tribución de cada componente sexual en la génesis de nuevos po-
liploides ha sido muy poco explorada.

Los granos de polen conteniendo gametos no reducidos pue-
den ser reconocidos por medio de caracterizaciones morfológicas
o por citometría de flujo. Dada la fuerte correlación existente entre

el tamaño de la célula y el contenido del ADN nuclear (Price et al.
1973), en la mayoría de las especies estudiadas el diámetro del
grano de polen diploide (2n) tiene un incremento de 30-40 % res-
pecto a granos de polen haploide (n; Ramsey y Schemske 1998);
sin embargo, estas diferencias deben evaluarse con cuidado, ya
que es posible que no existan en determinados grupos (por ejem-
plo, gramíneas; Bretagnolle y Thompson 1995). Debido a su capa-
cidad de análisis de un elevado número de partículas en un corto
período, la citometría de flujo se ha utilizado exitosamente para es-
tudiar el tamaño del genoma de granos de polen de varias especies
(por ejemplo, Maceira et al. 1992; Kron et al. 2007) permitiendo
cuantificar el porcentaje de granos no reducidos. En cuanto al com-
ponente femenino, la producción de óvulos no reducidos ha sido
fundamentalmente estudiada por análisis de la descendencia pro-
ducida en polinizaciones recíprocas (por ejemplo, De Haan et al.
1992; Maceira et al. 1992). La producción de semillas tetraploides
(detectables por citometría de flujo) en cruzamientos entre diploi-
des-tetraploides indica la producción de óvulos no reducidos. No
obstante, es importante recordar que el resultado de cruzamientos
entre niveles de ploidía diferentes está fuertemente determinado
por el peso de las componentes masculina y femenina en el endos-
permo (“endosperm balance number”; Johnston et al. 1980). Alter-
nativamente, la frecuencia de gametos no reducidos puede ser
estudiada durante la micro- y la mega-esporogénesis, usando téc-
nicas básicas de microscopia óptica (Tavoletti et al. 1991a, y revi-
sado en Bretagnolle y Thompson 1995). 

Se estima que, en la naturaleza, la producción media de game-
tos no reducidos se sitúa alrededor del 0.56 %, excluyendo a los
híbridos (Ramsey y Schemske 1998). Sin embargo, la producción
de gametos no reducidos puede ser extremadamente variable
tanto a nivel interespecífico (por ejemplo, Achillea borealis, 0.03-
0.54 %, Ramsey 2007; Trifolium pratense, 3 %, Parrott y Smith
1984; Dactylis glomerata, 60 %, Maceira et al. 1992), como entre
poblaciones e individuos de la misma especie (Bretagnolle 2001;
Ramsey 2007). Estudios con especies cultivadas revelan que la
capacidad de producir gametos no reducidos es frecuentemente
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Figura 1. Protocolo para la preparación de muestras vegetales para análisis por citometría de flujo. El protocolo desarrollado por Galbraith et al. (1983)
pasa por el laminado fino (chopping, acción mecánica con una lámina de afeitar) de una porción de hoja fresca de la muestra de interés, en conjunto con
una porción de una planta de referencia de la cual ya se conozca el contenido de ADN, liberándo los núcleos en una solución tampón (detergente); la
solución se filtra para eliminar los residuos y el ARN es destruido con RNasa; después, la muestra se tiñe con un fluorocromo específico para el ADN (por
ejemplo, ioduro de propidio y 4',6-diamidino-2-fenilindol - DAPI) y se analiza en el citómetro de flujo. El software del citómetro produce varios gráficos,
siendo el histograma de la fluorescencia relativa de las partículas analizadas el más importante para la estimativa del contenido de ADN y ploidía (a través
de la ecuación dada en la figura). 
Figure 1. Protocol for the preparation of plant samples using flow cytometry. The protocol was originally developed by Galbraith et al. (1983) and involves
the simultaneous chopping with a sharp razor blade of leaf tissue of the plant of interest and of a reference plant with known genome size, releasing the
nuclei into a buffer solution; the solution is then filtered to remove the debris and RNase added to destroy doubled strand RNA; afterwards the sample is
stained with a DNA-specific fluorochrome (for example, propidium iodide and 4',6-diamidino-2-phenylindole - DAPI) and analysed in the flow cytometer.
The software of the flow cytometer generates several graphics, from which the histogram of relative fluorescence of the particles analyzed is the most im-
portant to estimate the genome size and ploidy level (using the formula provided in the figure).



hereditaria y, consecuentemente, de fácil incremento en generacio-
nes subsiguientes. Por ejemplo, tras pocas generaciones de selec-
ción artificial en Trifolium pratense fue posible aumentar el porcentaje
de gametos no reducidos desde el 0.04 % hasta el 47.0 % (Parrott
y Smith 1986) y del 9.0 % al 78.0 % en Medicago sativa (Tavoletti
et al. 1991b). Como resultado de anomalías meióticas, los híbridos
interespecíficos presentan producciones de gametos no reducidos
superiores (en media 27.5 %; Ramsey y Schemske 1998). Los me-
canismos genéticos responsables de la producción de gametos no
reducidos son conocidos para diversos cultivares (revisado en Bre-
tagnolle y Thompson 1995), y el reciente descubrimiento de varios
genes asociados a frecuencias de gametos no reducidos elevadas
permite explorar con mayor profundidad su base genética (Brown-
field y Kohler 2011). Además de factores genéticos, los factores
ambientales también pueden influir en la frecuencia de gametos no
reducidos. En algunas especies se observó que situaciones de es-
trés creadas por temperatura o disponibilidad de nutrientes incre-
mentaron significativamente la producción de gametos no
reducidos (McHale 1983; Levin 2002; Ramsey 2007; Pécrix et al.
2011). Sin embargo, a pesar de los avances realizados en especies
cultivadas, se sabe muy poco sobre la frecuencia y la variabilidad
de este evento en poblaciones naturales. 

¿Cómo contribuyen los gametos no reducidos a la formación
de nuevos citotipos? Un nuevo poliploide puede surgir de dos for-
mas distintas (Fig. 2): 1) por fusión de dos gametos no reducidos
(poliploidización bilateral) originando, en una única generación,
un poliploide potencialmente viable; o 2) por fusión de un gameto
reducido con un gameto no reducido (poliploidización unilateral)
originando un triploide (“triploid bridge”); esta entidad triploide pro-
duce gametos diploides y triploides, y puede producir descendencia
tetraploide, ya sea por cruzamientos con individuos diploides, o por
cruzamientos con otros triploides existentes en la población, o por
autofecundación (Ramsey y Schemske 1998). Además, el número
de entidades involucradas en la génesis del poliploide determina
igualmente su naturaleza, definiéndose como autopoliploides

cuando estos surgen entre individuos de una misma especie, y
como alopoliploides cuando resultan de hibridación interespecífica
(Cuadro 2). A partir de estimas que indican que la probabilidad de
formación de autopoliploides es superior a la de alopoliploides, y
en estudios de varios grupos poliploides naturales, se ha sugerido
que los autopoliploides son en realidad más frecuentes en la natu-
raleza de lo que se pensaba anteriormente (Ramsey y Schemske
1998; Parisod et al. 2010).

Establecimiento en la población de los parentales

Tras la aparición inicial de un nuevo citotipo (neopoliploide) en
una población, este tendrá que competir con sus citotipos parenta-
les por recursos abióticos y oportunidades de reproducción. Una
vez más, la reproducción adquiere un papel central: sin barreras
prezigóticas, la mayor posibilidad de emparejamiento no selectivo
(disassortative mating) resultará en un gran perjuicio para el citotipo
que sea menos frecuente, ya que la mayoría de sus gametos (2n)
se perderá debido a la unión con gametos haploides (n) proceden-
tes de individuos diploides, que son la mayoría en la población, ori-
ginando por tanto triploides, teóricamente estériles. Estos eventos
llevarán a la exclusión del citotipo minoritario en un corto período
de tiempo (Levin 2002). En este sentido, la persistencia del neopo-
liploide en la población dependerá de la existencia de un conjunto
de características que puedan aumentar su éxito reproductor. En-
tonces, ¿cuáles son las condiciones necesarias para la superviven-
cia y crecimiento en número (relativo a los parentales) de la
subpoblación de neopoliploides?
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Figura 2. Vías de formación de poliploides. Los auto- y alopoliploides son
formados por fusión de genomas similares o divergentes, respectivamente,
normalmente por gametos no reducidos (la vía alternativa de duplicación
somática se encuentra también representada, aunque sea poco frecuente
en la naturaleza). A través de la fusión de un gameto reducido y un gameto
no reducido puede producirse un estado intermedio triploide (puente tri-
ploide o triploid bridge) que se puede cruzar con uno de los parentales, o
autofertilizarse (poliploidización unilateral); alternativamente,  puede produ-
cirse un tetraploide por fusión de dos gametos no reducidos (poliploidización
bilateral).
Figure 2. Pathways of polyploid formation. Auto- and allopolyploid formation
involves the merging of similar or divergent genomes, respectively, fre-
quently through the production of unreduced gametes (the alternative path-
way through somatic chromosome doubling is also represented, despite of
its rarity in nature). Through the fusion of one reduced and one unreduced
gamete, an intermediate triploid (triploid bridge) can be produced that can
be crossed with one of the parents or self-fertilize (unilateral polyploidiza-
tion); alternatively, a tetraploid can be directly produced by the fusion of two
unreduced gametes (bilateral polyploidization).

Cuadro 2.

Clasificación de los poliploides

Los poliploides pueden clasificarse según su naturaleza; sin em-
bargo, su clasificación es difícil y polémica. Fundamentalmente, los
poliploides se clasifican en auto- y alopoliploides (Kihara y Ono 1926).
No obstante, existen dos clases de definición, la genética, basada en
el comportamiento citológico, y la taxonómica, basada en el número
de especies (una o dos) que contribuyen para la formación del poli-
ploide. Desde el punto de vista citogenético, un autopoliploide se ca-
racteriza por la formación de multivalentes en la meiosis, por la
presencia de herencia polisómica y, cuando son producidos artificial-
mente, por un desarrollo lento y una fertilidad reducida, mientras que
un alotetrapoliploide tiene un comportamiento citogenético similar a
los diploides, es decir, con bivalentes y herencia disómica (Stebbins
1947; Jackson y Casey 1982; Ramsey y Schemske 1998). Estas dos
designaciones son, en realidad, extremos de un gradiente, ya que la
homología entre cromosomas parentales y los patrones de herencia
pueden ser extremadamente variables y dependientes del grado de
divergencia entre los parentales (Stebbins 1947; Grant 1981; Ramsey
y Schemske 1998; 2002), lo que dificulta fuertemente la clasificación
del poliploide y genera categorías intermedias (alopoliploides seg-
mentales; Stebbins 1947, Stift et al. 2008). La designación basada en
la taxonomía define los autopoliploides cuando estos surgen entre in-
dividuos de la misma especie, por fusión de gametos no reducidos de
individuos distintos o del mismo individuo tras autofecundación, y alo-
poliploide cuando resultan de hibridación interespecífica por duplica-
ción del genoma tras la formación de un híbrido diploide o por
hibridación con un autopoliploide (Kihara y Ono 1926; Clausen et al.
1945). Esta clasificación, aunque polémica por el concepto de espe-
cie, es la más comúnmente seguida por muchos investigadores (por
ejemplo, Kihara y Ono 1926, Clausen et al. 1945, Grant 1981, Ramsey
y Schemske 1998, Soltis et al. 2004) y la que se ha adoptado en este
artículo. 



Este fenómeno atrajo la atención de varios investigadores que
desarrollaron modelos para explorar como distintas combinaciones
de factores podían predecir qué condiciones eran necesarias para
el establecimiento de neopoliploides en poblaciones naturales. Ini-
cialmente estos modelos presentaban un escenario extremada-
mente restringido para el éxito del neopoliploide (Levin 1975; Fowler
y Levin 1984, Felber 1991; Rodríguez 1996a). Sin embargo, con el
aumento del conocimiento sobre la naturaleza de los poliploides y
con la inclusión de más características asociadas al incremento de
éxito del neopoliploide (por ejemplo, por autofecundación, gametos
no reducidos, depresión endogámica), se observó que las probabi-
lidades de que el neopoliploide se estableciera en poblaciones na-
turales no eran tan pequeñas como se pensaba inicialmente (Baack
2005; Rausch y Morgan 2005; Suda y Herben 2013). Los modelos
existentes (ver próxima sección) indican que existe una amplia
gama de variables que son igualmente válidas e importantes. El
valor que cada una de estas variables tendrá en la persistencia o
desaparición del neopoliploide depende del sistema de estudio y
de su historia evolutiva. 

Modelos teóricos propuestos
El primer modelo desarrollado por Levin (1975) prevé que el ci-

totipo menos frecuente esté en desventaja (“frequency-dependent
mating disadvantage”). Si se asume que  los dos citotipos (neopo-
liploide y diploide parental) 1) producen un número igual de game-
tos por individuo, 2) se reproducen aleatoriamente, y 3) producen
semillas triploides inviables tras cruzamientos entre citotipos, en-
tonces la ocurrencia de cruzamientos entre neopoliploide y neopo-
liploide, y el número de semillas producido por planta con el nuevo
nivel de ploidía, será proporcional a  la frecuencia de neopoliploides
en la población. No obstante, Levin (1975) lanzó la posibilidad de
que las desventajas derivadas de bajas frecuencias se pudieran re-
ducir por la capacidad de autofecundarse propia del nuevo citotipo,
lo que fue confirmado posteriormente por otros autores (Rausch y
Morgan 2005).

Fowler y Levin (1984) y Rodríguez (1996a, 1996b) investigaron
qué parámetros ecológicos podían explicar la persistencia y coe-
xistencia de dos citotipos, particularmente su capacidad de com-
petición y ocupación de distintos nichos, y procesos estocásticos.
Fowler y Levin (1984) alargaron el modelo del citotipo minoritario
añadiendo las ecuaciones del modelo competitivo de Lotka-Volterra
y de diferenciación de nicho (esta última es proporcional a la re-
ducción del flujo de polen). Los autores observaron que el neopo-
liploide puede sustituir el parental si tiene una ventaja competitiva
muy superior o, en el caso de poblaciones pequeñas, como resul-
tado de procesos estocásticos. Rodríguez (1996b) mostró también
que en las plantas  perennes aumenta la probabilidad de estable-
cimiento y dispersión frente a las anuales.

Hasta ese momento, estos modelos solo consideraban la ma-
nutención de neopoliploides en la población parental, sin prestar
atención a los procesos involucrados en su formación, concreta-
mente la producción continuada de gametos no reducidos (Felber
1991; Felber y Bever 1997). Como se ha mencionado antes, la pro-
ducción de gametos no reducidos varía sustancialmente en la na-
turaleza, y consecuentemente influye sobre la probabilidad de
establecimiento de un neopoliploide. Felber (1991) exploró la im-
portancia de la producción frecuente de gametos no reducidos por
parte de sus parentales y las variaciones en la fertilidad y viabilidad
de los citotipos en el crecimiento de la subpoblación del neopoli-
ploide. De nuevo, solo un incremento sustancial permitirá sobrepa-
sar la problemática de que el citotipo esté en minoría. Felber y
Bever (1997) añadieron también a su modelo los individuos triploi-
des y demostraron que su éxito (dependiente del éxito de los di-
ploides y tetraploides) puede cambiar el equilibrio de la población,
asumiendo un rol fundamental en la coexistencia de los distintos
citotipos. Similarmente, Husband (2004) mostró, a través de simu-
laciones computacionales, que el éxito de los triploides, en conjunto
con la producción de gametos no reducidos por los diploides pa-
rentales, puede facilitar la fijación del neopoliploide en la población,
al contrario de lo que sería de esperar (“triploid block”). 

Recientemente, la heterogeneidad del hábitat y la dispersión no
aleatoria de los granos de polen y de las semillas han sido introdu-
cidas en otros modelos (Li et al. 2004; Baack 2005). La incorpora-
ción de estas variables ha resultado en una disminución significativa
del número de gametos no reducidos necesarios para la manuten-
ción del neopoliploide (en este caso neotetraploide) en la población
(Li et al. 2004). A través de modelos espaciales estocásticos y utili-
zando Ranunculus adoneus como modelo de estudio, Baack (2005)
consideró también la importancia de la estructura espacial para el
éxito de los tetraploides. La dispersión local puede promover cruza-
mientos entre individuos del mismo citotipo y disminuir la interferen-
cia sexual, aumentando la probabilidad de establecimiento, incluso
en presencia de bajas tasas de autofecundación o de ventajas re-
ducidas para el neopoliploide. En estas circunstancias, las condi-
ciones consideradas fundamentales (como diferenciación ecológica,
eficacia biológica elevada de los triploides, o formación de gametos
no reducidos), podrían no ser, en realidad, un prerrequisito tan im-
portante para la especiación del neopoliploide.  

Similarmente Rausch y Morgan (2005), a través del uso de mo-
delos deterministas y estocásticos que incluían variables importan-
tes en la reproducción (autofecundación, depresión endogámica,
producción de gametos no reducidos), han demostrado que las va-
riaciones en estos parámetros influyen significativamente en el con-
junto de condiciones necesario para el establecimiento de
neopoliploides. En neopoliploides, altas tasas de autofertilización y
baja depresión endogámica permiten sobrepasar la desventaja del
citotipo minoritario y facilitan el establecimiento del nuevo citotipo
en la población. Felber (1991) demostró también que los neopoli-
ploides pueden mantenerse en bajas frecuencias mientras se pro-
duzcan gametos no reducidos.

Finalmente, Suda y Herben (2013) han desarrollado un modelo
gamético para complejos diploide-poliploide basados en frecuen-
cias de citotipos observadas en poblaciones naturales. El modelo
prevé un equilibrio en la frecuencia de los citotipos en función de
parámetros como la proporción de gametos no reducidos y la ferti-
lidad del poliploide. Los autores han demostrado que un modelo
simple, basado en la estructura gamética de la población (esto es,
en el número y ploidía de los gametos producidos), es suficiente
para explicar la diversidad de patrones observados en la natura-
leza, y que los parámetros calculados por el modelo son similares
a los reportados en la naturaleza.

En resumen, los modelos construidos hasta ahora agregan di-
versas variables explicativas que podrán estar involucradas, con
distintas medidas, en el éxito del neopoliploide en la población pa-
rental. Sin embargo, la información disponible de poblaciones na-
turales, sea a través de observaciones de campo o de experiencias
manipulativas, es aún bastante escasa. Los modelos también con-
sideran algunas suposiciones a priori que necesitan confirmación
experimental. Por ejemplo, varios modelos asumen la ocurrencia
de cruzamientos aleatorios entre diploides y neopoliploides,
cuando, en realidad, ya se demostró en diversos estudios que el
emparejamiento selectivo mediado por distintas barreras prezigo-
ticas podía favorecer a los neopoliploides durante la fase inicial de
establecimiento (ver adelante sección Coexistencia de distintos ci-
totipos en simpatría). En presencia de cruzamientos aleatorios,
estos implicarán la transferencia de granos de polen de los dos ci-
totipos y la presencia de cargas de polen mixtas. Aunque ya exis-
tan algunos estudios (Husband et al. 2002, Peckert y Chrtek 2006;
Koutecký et al 2011), aún se sabe muy poco sobre el éxito y los
resultados de estas polinizaciones mixtas. De este modo, para en-
tender las fases iniciales de establecimiento de neopoliploides, es
fundamental comprender el éxito de este tipo de polinizaciones.
Otra asunción presente en varios modelos (Levin 1975; Fowler y
Levin 1984; Felber 1991; Rodríguez 1996a; Rausch y Morgan
2005) es el que los híbridos triploides son inviables o estériles (“tri-
ploid block”). Sin embargo, esta asunción es contraria a uno de los
mecanismos propuestos para origen de nuevos citotipos, el puente
triploide (“triploid bridge”; Ramsey y Schemske 1998). Además, va-
rios estudios han demostrado la existencia de triploides con dis-
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tintos grados de fertilidad (entre otros, Husband 2004; Peckert y
Chrtek 2006), confirmando que si el éxito de los triploides es sufi-
cientemente alto, la cantidad de gametos no reducidos necesarios
para fijar los neopoliploides en la población es menor (Felber y
Bever 1997). Futuros estudios sobre esta temática son esenciales
para entender la naturaleza y el éxito de los triploides y su contri-
bución al origen y el establecimiento de los neopiloploides. 

Estudios experimentales de la teoría de la exclusión del cito-
tipo minoritario

A pesar del desarrollo de los numerosos modelos para prever
el destino de un nuevo citotipo en distintas condiciones, el número
de estudios empíricos es escaso. Las primeras observaciones, an-
teriores al modelo de Levin (1975), se hicieron en especies culti-
vadas, específicamente en Orysa sativa (Hageberg y Ellerstrom
1959) y Zea mays (Cavanah y Alexander 1963). En ambos casos,
el éxito y la frecuencia de los citotipos fue cuantificado a lo largo
del tiempo en poblaciones artificiales compuestas por diploides y
tetraploides. En el caso del arroz, el citotipo minoritario disminuyó
en número (independientemente de su ploidía) debido a una pro-
ducción superior de los triploides abortivos por comparación con
el citotipo mayoritario (Hageberg y Ellerstrom 1959). Así, la pro-
ducción de triploides aumentó con la disminución de la frecuencia
del citotipo minoritario, como previó Levin (1975; 2002). En el maíz,
el número de individuos tetraploides disminuyó siempre, indepen-
dientemente de su frecuencia, debido a la superioridad competitiva
de los granos de polen haploides, por comparación con los diploi-
des (Cavanah y Alexander 1963); en este escenario, un tetraploide
tendrá dificultades en mantenerse en la población sin otras venta-
jas competitivas. 

El primer y único estudio en el que se ha utilizado poblaciones
artificiales se debe a Husband (2000). Este autor evaluó la eficacia
biológica dependiente de la frecuencia, utilizando diploides y tetra-
ploides naturales de Chamaerion angustifolium. El experimento in-
cluyó la caracterización de citotipos, y su relación con la inversión
reproductiva y con factores involucrados en el aislamiento prezigo-
tico, como la fenología floral y el comportamiento de los poliniza-
dores. Los tetraploides de esta especie produjeron menos flores
que los diploides, pero cada flor produjo, de media, un número su-
perior de óvulos. La fenología floral se solapó en un 80 %, permi-
tiendo el flujo de polen durante una larga fracción del periodo de
floración. El éxito del diploide se correlacionó negativamente con
su frecuencia en la población (como predijo Levin 1975), mientras
que, contrariamente a lo esperado, el éxito del tetraploide se debió
mayoritariamente a los patrones de visita de los polinizadores:
estos prefirieron las inflorescencias de los diploides, pero la pro-
porción de vuelos sucesivos entre tetraploides aumentó más de lo
esperado cuando la frecuencia del tetraploide disminuyó, favore-
ciendo la polinización selectiva. La utilización de poblaciones arti-
ficiales compuestas por proporciones variables de diploides y
tetraploides permitió confirmar que la exclusión del citotipo minori-
tario puede existir en poblaciones naturales.

Aparte del trabajo de Husband (2000), la hipótesis de exclu-
sión del citotipo minoritario ha sido estudiada de forma indirecta
a través de estudios observacionales. Por ejemplo, Macieira et al.
(1993) hicieron comparaciones entre parcelas mixtas y puras de
diploides y tetraploides de Dactylis glomerata y señalaron que el
éxito de ambos citotipos es inferior cuando crecen conjuntamente.
Por su parte, Buggs y Pannell (2006) mostraron que la elevada
capacidad de autofertilización del hexaploide Mercurialis annua
permitió su mantenimiento en la población. Este escenario ex-
presa la necesidad imperiosa de realizar más estudios experimen-
tales para comprender la dinámica de las zonas de contacto (es
decir, el área en la que los distintos citotipos se dan simultánea-
mente y pueden interaccionar; Cuadro 3). A continuación, se re-
visan los mecanismos involucrados en la coexistencia de distintos
citotipos en simpatría y lo que se conoce sobre observaciones en
poblaciones naturales.

Coexistencia de distintos citotipos en simpatría 
Los modelos teóricos prevén que, en zonas de contacto, las po-

blaciones mixtas de varios citotipos sean escasas y evolutivamente
inestables. Sin embargo, diversos estudios demuestran que la ocu-
rrencia de poblaciones mixtas compuestas por varios citotipos son,
en realidad, frecuentes en condiciones naturales (véase por ejem-
plo Baack 2004; Kolář et al 2009; Ståhlberg 2009; Trávníček et al.
2011; Kim et al. 2012; revisado en Husband et al. 2013). En estas
poblaciones, la coexistencia de diferentes citotipos puede repre-
sentar una fase de transición en la que frecuentemente se forman
neopoliploides (Felber 1991; Kolář et al. 2009) o una fase estable
en la que un conjunto de barreras reproductivas interviene en cru-
zamientos selectivos (véase, entre otros, Thompson y Merg 2008;
Jersáková et al. 2010). Estas posibilidades llevan a la aparición de
las zonas de contacto de distintas naturalezas (Cuadro 3).

Entonces, ¿cómo pueden los diferentes citotipos coexistir en
equilibrio en la misma población?

Diploides y poliploides pueden coexistir en una misma pobla-
ción si la existencia de cruzamientos selectivos interviene en el ais-
lamiento reproductivo entre ellos. Los cruzamientos selectivos
reducen el número de polinizaciones entre citotipos, disminuyendo
la desventaja del citotipo en minoría y permitiendo su manteni-
miento y su fijación en la población. Sin embargo, el cruzamiento
selectivo solo es posible si la poliploidización genera un conjunto
de nuevos atributos en los que la selección pueda actuar. Efectiva-
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Cuadro 3.

Zonas de contacto

Uno de los primeros pasos en el estudio de los complejos de po-
liploides es la descripción de la diversidad y distribución geográfica
de los citotipos en la naturaleza. Los patrones geográficos son la base
para explorar los procesos implicados en la formación, estableci-
miento y consecuente evolución de los poliploides. Por consiguiente,
las zonas de contacto entre distintos citotipos son laboratorios natu-
rales para estudiar la evolución de las interacciones reproductivas
entre niveles de ploidía y procesos evolutivos en tiempo real (Thomp-
son y Lumaret, 1992; Petit et al. 1999; Lexer y van Loo 2006). Una
zona de contacto se puede caracterizar de formas distintas y comple-
mentarias según: 1) patrones geográficos, 2) historia evolutiva del
complejo, y finalmente 3) interacciones entre citotipos.

1) Patrón geográfico: la distribución de los citotipos dentro de un
determinado complejo puede ser simpátrica, parapátrica o alopátrica,
si los diferentes citotipos crecen mezclados, adyacentes o disjuntos,
respectivamente. Los patrones de distribución de los citotipos in situ
reflejan, entre otras cosas, la dinámica de la duplicación del genoma,
las preferencias ecológicas de los distintos citotipos, las interacciones
entre citotipos y su capacidad de dispersión (Petit y Thompson 1999;
Husband et al. 2013).

2) Historia evolutiva del complejo: se pueden definir dos tipos de
zonas de contacto según el momento de formación de los neopoli-
ploides (Petit et al. 1999) - zonas de contacto primarias, que resultan
de la formación repetida de neopoliploides en la población diploide
(por ejemplo, Kim et al. 2012), y zonas de contacto secundarias, que
resultan del contacto entre citotipos alopátricos tras la migración o ex-
pansión del área de distribución (por ejemplo, Dactylorhiza maculata,
Ståhlberg 2009; Centaurea stoebe, Mráz et al. 2012), teniendo los ci-
totipos generalmente distribuciones parapátricas y un elevado aisla-
miento. La existencia de estos dos tipos de zonas de contacto se
puede observar incluso en el mismo complejo (por ejemplo en el gé-
nero Melampodium, Stuessy et al. 2004; Dianthus broteri, Balao et al.
2009; o en Knautia arvensis agg. Kolář et al. 2009).

3) Naturaleza de las interacciones entre citotipos: dependiendo de
la capacidad de que los distintos  citotipos coexistan en poblaciones
naturales y de su éxito reproductivo, es posible encontrar zonas de
contacto en mosaico cuando los citotipos ocupan nichos ecológicos
diferentes, o zonas de tensión con tasas de flujo de genes variables
en función de la densidad de cada citotipo  (Petit y Thompson 1999).



mente, la duplicación del genoma fue descrita como un proceso
que suscita diversas alteraciones en el individuo a diferentes nive-
les: tiene impactos significativos en el tamaño del genoma y de la
célula, en la regulación genética y en procesos del desarrollo, con-
duciendo, potencialmente, a alteraciones inmediatas en la morfo-
logía, reproducción y tolerancia ecológica (Levin 2002; Buggs y
Pannell 2007; Oswald y Nuismer 2011; Manzaneda et al. 2012; Hao
et al. 2013). Estos cambios pueden estar directamente implicados
en la capacidad de que el neopoliploide se establezca en la pobla-
ción y se disperse.  

El aislamiento reproductivo entre dos entidades citológicas
puede alcanzarse a través de distintas barreras. Los cruzamientos
selectivos pueden conseguirse a través de una distribución hete-
rogénea de citotipos en la misma población, debido a distintos re-
quisitos o preferencias de hábitat. Esta segregación espacial
genera un mosaico de individuos en el cual las plantas con el
mismo nivel de ploidía se distribuyen de forma agregada y se ha
descrito como una barrera reproductiva en diversos complejos de
diploides-poliploides (por ejemplo, Anthoxanthum alpinum, Felber-
Girard et al. 1996, Ranunculus adoneus, Baack 2004; Knautia ar-
vensis agg., Kolář et al. 2009; Dactylorhiza maculata s.l., Ståhlberg
2009; Solidago altissima, Richardson y Hanks 2011). Las divergen-
cias en el periodo de floración, que reducen la superposición del
periodo reproductivo, también disminuyen la probabilidad de cru-
zamiento entre citotipos distintos (Van Dijk y Bijlsma 1994). Hasta
ahora, esta barrera fenológica parece que difícilmente ha condu-
cido a un aislamiento reproductivo completo, sin embargo, ha con-
tribuido, a distintos niveles, para la segregación entre citotipos en
algunos complejos poliploides (Arrhenatherum elatius, Petit et al.
1997; Heuchera grossulariifolia, Segraves y Thompson 1999; Nuis-
mer y Cunningham 2005, Chamerion angustifolium, Husband y Sa-
bara, 2004, Martin y Husband 2012, Gymnadenia conopsea s.l.,
Jersáková et al. 2010). Las diferencias en la morfología floral que
resulten en la deposición de los granos de polen en zonas espe-
cíficas del cuerpo del polinizador se han descrito como mecanis-
mos de aislamiento entre especies próximas (Grant 1994). No
obstante, en complejos poliploides, las diferencias de este tipo fue-
ron, hasta ahora, poco exploradas (pero ver Segraves y Thompson
1999; Jersáková et al. 2010; Borges et al. 2012). También la poli-
ploidización está frecuentemente asociada a un aumento global
en el tamaño de varios órganos, como las flores. En este sentido
las alteraciones morfológicas y fisiológicas de la flor pueden me-
diar distintos comportamientos y preferencias de los polinizadores,
lo que posibilita a la disminución del flujo de polen entre citotipos.
El aislamiento reproductivo causado por el comportamiento de los
polinizadores fue descrito en varios sistemas poliploides (Chame-
rion angustifolium, Husband y Schemske 2000, Husband y Sabara
2004, Kennedy et al. 2006; Heuchera grossulariifolia, Segraves y
Thompson 1999; Thompson y Merg 2008; pero ver Castro et al.
2011, Jersáková et al. 2010; Borges et al. 2012 para ejemplos con-
trarios). Estas barreras previas a la polinización pueden traer con-
sigo ventajas, ya que reducen el coste de la reproducción asociado
a las pérdidas de polen en estigmas incompatibles y a los atascos
del estigma, con consecuentes pérdidas de óvulos (Harder y Wil-
son 1998; Barrett 2002).

Si la polinización entre citotipos no es evitada, existen varias
barreras reproductivas que pueden minimizar sus efectos negativos
y prevenir la fecundación (y consecuente producción de descen-
dencia con menor éxito), llevando a la manutención de los citotipos
en la población. Por ejemplo, la competición entre granos de polen
en cargas de polen mixtas y las interacciones entre gametófito mas-
culino y femenino pueden diferenciarse entre citotipos, determi-
nando la composición citogenética de la descendencia (Cavanah y
Alexander 1963; Husband et al. 2002; Peckert y Chrtek 2006). Al-
ternativamente, se pueden observar alteraciones en el sistema de
reproducción, dependientes del contexto de polinización, como la
ruptura del sistema de incompatibilidad y la inducción de la auto-
gamia tras la recepción de cargas de polen mixtas (‘mentor effect’;
Mráz 2003; Hörandl y Temsch 2009; Koutecký et al. 2011); o las al-

teraciones permanentes en la estrategia reproductiva, como el
cambio de alogamia a autogamia (Barringer 2007) o de un sistema
sexual hacia un sistema partenogenético (Kao 2007). Todas estas
estrategias permitirían la producción de descendencia en escena-
rios perjudiciales por la baja frecuencia de individuos.  

Las barreras  mencionadas actuarán conjuntamente y determi-
narán el flujo de polen entre y dentro de los citotipos, influenciando
la composición citogenética de la descendencia. Así, es necesario
evaluar en el futuro si pequeñas diferencias generadas por la du-
plicación del genoma que incrementen la ventaja del citotipo mino-
ritario favoreciendo su éxito reproductivo podrían ser seleccionadas
y conducir a la divergencia entre citotipos y a la especiación de la
nueva entidad.

Efectos de la duplicación del genoma en el sistema de repro-
ducción

La poliploidización ha sido  propuesta como una mediadora de
alteraciones en la capacidad de autofecundación, concretamente
por incrementos en las tasas de autofecundación en comparación
con los parentales diploides (Grant 1956; Stebbins 1957; ver tam-
bién Mable 2004; Comai 2005). Esta idea fue comprobada en al-
gunos complejos poliploides (Petit et al. 1997; Castro et al. 2011;
Borges et al. 2012) y recientemente ha sido revisada taxonómica-
mente a gran escala (Barringer 2007; Husband et al. 2008). Basán-
dose en 235 especies de angiospermas, y utilizando un análisis
filogenético y un análisis cruzado entre especies, Barringer (2007)
demostró que los poliploides presentan tasas de autofecundación
superiores a los diploides. También Husband et al. (2008), en un
estudio con 10 pares de especies diploides-poliploides, confirmó
esta hipótesis, demostrando que la tasa de fecundaciones cruzadas
es menor en los poliploides. Curiosamente, se observaron diferen-
cias de acuerdo con el origen del poliploide; la mayoría de los alo-
poliploides se autofertilizan, mientras que los autopoliploides
presentan tasas de fertilización cruzada significativamente supe-
riores, lo que explica las elevadas frecuencias de alopoliploides ob-
servadas en plantas autocompatibles (Grant 1956; Stebbins 1957).
Estas observaciones confirman los resultados obtenidos para la es-
pecie autopoliploide Chamerion angustifolium, en los que el coste
inicial de la autofecundación fue bajo, estimulando la dispersión de
las autofecundaciones en los neopoliploides. No obstante, la baja
depresión endogámica detectada a través de generaciones sugiere
que la predominancia de la autofecundación podrá ser transitoria,
ya que la selección natural podrá favorecer sistemas de reproduc-
ción mixtos o cruzados en los autopoliploides (Husband et al. 2008).
Por otro lado, Mable (2004) no encontró una asociación entre au-
tocompatibilidad y nivel de ploidía, ni señaló que la frecuencia de
los poliploides sería inferior en grupos taxonómicos con sistemas
de incompatibilidad funcional. Este escenario sugiere que una al-
teración en el nivel de autoincompatibilidad podrá ser fundamental
en las primeras fases tras la aparición del nuevo citotipo, especial-
mente porque en esta fase la frecuencia de parejas sexuales es
baja. Sin embargo, su ruptura permanente y su posterior conser-
vación puede no suceder a largo plazo (Mable 2004; Husband et
al. 2008).

Basada en la ruptura de la incompatibilidad tras la poliploidiza-
ción, se propuso una nueva hipótesis relacionando la poliploidiza-
ción con la separación de los sexos (dioecia) y, paradójicamente,
con la promoción de fertilización cruzada (Miller y Venable 2000).
Miller y Venable (2000) sugieren que la poliploidización es un me-
canismo importante en la evolución de la separación de los sexos.
Particularmente, las altas tasas de autofecundación producidas por
la ruptura de autoincompatibilidad incrementarían los niveles de de-
presión endogámica que, por su parte, favorecerían el estableci-
miento y dispersión de individuos mutantes femeninos (estériles
para la componente masculina y, por tanto, incapaces de autofe-
cundarse). No obstante, se calcula  que el coste asociado a la au-
tofecundación a través de depresión endogámica es inferior en los
poliploides (Lande y Schemske 1985; Ronfort 1999; Husband et al.
2008; ver también Ozimec y Husband 2011). Así, son necesarios
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más estudios en una gama diversificada de especies, para enten-
der los patrones de los sistemas de reproducción entre poliploides
y diploides parentales.

Se ha propuesto que  la poliploidización y la reproducción ase-
xual también podrían estar conectadas (Gustafsson 1948), inclu-
yendo multiplicación clonal y apomixis. La reproducción asexual
puede ser selectivamente ventajosa, ya que facilita el estableci-
miento del nuevo poliploide en la población de sus parentales, dis-
minuyendo los efectos negativos de su baja frecuencia (Stebbins
1938; Otto y Whitton 2000; ver también Baldwin y Husband 2013).
Stebbins (1941) notó que muchas plantas apomícticas son también
poliploides; efectivamente, en la literatura pueden ser encontradas
diversas transiciones hacia la apomixia en complejos poliploides
(por ejemplo, Quarin et al. 2001; Krahulcová y Rotreklová 2013).
En realidad, ambos los procesos (poliploidización y apomixia) pue-
den ser originados por mecanismos similares, ya que ambos impli-
can gametos no reducidos y/o hibridación, permitiendo la
recuperación  de la fertilidad. Sin embargo, la dinámica de la apo-
mixia es, en realidad, extremadamente compleja y aún está por
comprender (revisada en Asker y Jerling 1992; Whitton et al. 2008;
ver también Kao 2007; Neiman et al. 2013). La correlación entre
poliploidía y clonalidad es revisada también por Vallejo-Marín
(2014) en este número de Ecosistemas.

¿Efecto de la duplicación del genoma o divergencia
tras poliploidización? 

Como ha sido mencionado anteriormente, la poliploidización fue
tradicionalmente considerada como un fenómeno mediador de di-
ferenciación ecológica. No obstante, el valor adaptativo de la du-
plicación del genoma ha sido poco explorado. Pese a su
importancia, la gran mayoría de los estudios publicados hasta
ahora compararon pares de especies congenéricas o citotipos de
una determinada especie, sin tomar en consideración la escala
temporal, es decir, el tiempo que pasó desde la formación del poli-
ploide. En este sentido, no es posible determinar si las diferencias
(o su ausencia) se deben a subsecuentes adaptaciones tras el ori-
gen del neopoliploide, o si se deben únicamente a la duplicación
del genoma. En este contexto, la detección de neopoliploides en
poblaciones naturales, por medio de citometría de flujo (Kron et al.
2007) o, en alternativa, la síntesis de neopoliploides en laboratorio
a través de agentes químicos mutagénicos (como por ejemplo la
colchicina; Eigsti 1938), permiten una oportunidad singular de cuan-
tificar experimentalmente las consecuencias inmediatas de la du-
plicación del genoma a distintos niveles. La comparación entre
diploides y neopoliploides permite explorar las consecuencias de
la poliploidización per se, mientras que la comparación entre neo-
poliploides y poliploides establecidos permite explorar los cambios
acumulados tras su formación. Los neopoliploides permiten así tes-
tar los efectos inmediatos generados por la duplicación del genoma
y su rol en el establecimiento y persistencia del nuevo citotipo.

Hasta ahora los estudios experimentales, en poblaciones natu-
rales o en invernadero, que incluyeron neopoliploides son escasos
y se concentran en complejos autopoliploides  (véase por exemplo
Chamerion angustifolium, Husband et al. 2008; Maherali et al. 2009;
Martin y Husband 2012, 2013; Heuchera grossulariifolia, Oswald y
Nuismer 2011; Achillea borealis, Ramsey 2011; y Spartina pectinata
Kim et al. 2012). En Chamerion angustifolium hay evidencias de
divergencia en rasgos fisiológicos (Maherali et al. 2009) y repro-
ductivos (Husband et al. 2008) como resultado de la duplicación
del genoma; sin embargo, se ha propuesto que la mayor fracción
de divergencia de los tetraploides podría ocurrir después de su for-
mación, y no como consecuencia directa de la poliploidización
(Martin y Husband 2013). Del mismo modo se observó que la res-
puesta evolutiva del tiempo de floración depende del número de
copias del genoma y del tiempo tras la formación del neopoliploide,
lo que insinúa que los nuevos poliploides pueden tener genomas
más dinámicos que los poliploides establecidos (Martin y Husband
2012). En Heuchera grossulariifolia, la duplicación del genoma ha
generado divergencia fenotípica inmediata en rasgos importantes

para el establecimiento de las nuevas entidades citogenéticas,
como por ejemplo en el crecimiento de plantas, floración, y número
y dimensión de sus flores (Oswald y Nuismer 2011). Curiosamente,
los tetraploides presentaron una menor variación fenotípica que los
diploides para varios rasgos fenotípicos. Similarmente a lo obser-
vado en otros trabajos (Otto y Whitton 2000), los tetraploides cre-
cieron más lentamente, florecieron más tarde y presentaron flores
más grandes (Oswald y Nuismer 2011). En Achillea borealis, los
trasplantes recíprocos demuestran que los hexaploides presentan
un éxito superior a los tetraploides en sistemas dunares; por com-
paración con los neohexaploides, se comprobó que un 70 % de esa
ventaja se adquiere inmediatamente tras la duplicación del genoma
(Ramsey 2011). En una zona de contacto primaria de Spartina pec-
tinata fue reportada una elevada variabilidad morfológica en neo-
hexaploides de esta especie, con aumentos en tamaño de
estomas, biomasa y periodo de floración (Kim et al. 2012). Final-
mente, se observó que la expresión de apomixia está directamente
relacionada con duplicaciones del genoma en neotetraploides de
Paspalum notatum (Quarin et al. 2001). Los cambios inmediatos
generados por poliploidización, junto con el potencial de selección
divergente sobre distintas líneas poliploides parecen por lo tanto
ser importantes para la diversificación y subsistencia de las líneas
poliploides (Oswald y Nuismer 2011).

Conclusión
Con la implantación de la citometría de flujo en los estudios de

biología poblacional y el  consecuente aumento en la capacidad de
análisis de numerosas muestras de campo es esperable un incre-
mento significativo de la detección de entidades poliploides en la na-
turaleza. En las últimas décadas se han realizado avances
significativos en el estudio de la genética, epigenética y genómica
de los poliploides, sin embargo, otras áreas igualmente importantes
como la ecología, biología reproductiva y fisiología de los poliploides
permanecen muy poco exploradas. Además, y aunque ya se conoz-
can algunos de los mecanismos implicados en las primeras fases
del proceso de especiación de una nueva entidad citotipica, la mayor
parte de los estudios se han centrado en especies cultivadas. Por
ejemplo, la tasa de formación de gametos no reducidos, fundamental
en la aparición de neopoliploides, es mayoritariamente desconocida
en poblaciones naturales, tal y como se desconoce la importancia
relativa de los distintos mecanismos de formación de neopoliploides
en poblaciones naturales, así como los factores que causan su for-
mación y establecimiento. En realidad, encontrar una explicación in-
tegradora para el establecimiento de los neopoliploides no es una
tarea simple, considerando que su éxito depende fuertemente del
contexto en el que  se originaron. Las hipótesis más  aceptadas ne-
cesitan cotejarse en un contexto filogenético, mientras que las ma-
nipulaciones experimentales son fundamentales para evaluar la
veracidad e importancia relativa de las distintas hipótesis existentes.
Es también fundamental estudiar complejos auto- y alopoliploides
para explorar y distinguir los efectos de la duplicación del genoma
de los de la hibridación. En este contexto, el uso de neopoliploides
es crucial para evaluar qué factores son consecuencia directa de du-
plicaciones del genoma, y cuales son producto de selección natural
posterior a la poliploidización. Ambos enfoques son necesarios para
entender los procesos evolutivos asociados a la poliploidía y a su
elevada incidencia, particularmente en algunos grupos de plantas.
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