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-Evolucion Vegetal-

Darwin también era botanico

Juan Arroyo Marin!
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Nadie tiene dudas en calificar a Charles Darwin como naturalista. Incluso
es probable que el publico profano pero razonablemente culto responda asi a la
pregunta de quién era Darwin: -el naturalista que propuso la teoria de la
evolucion-. Sin embargo, se tiende a pensar que los naturalistas estan
fundamentalmente interesados por el mundo animal, y esa tendencia muchas
veces se ha asignado también a Darwin. Muchas personas asocian la imagen de
Darwin a la de alguien haciendo detalladas observaciones sobre unos pinzones
en las Islas Galapagos, o descubriendo fésiles de mamiferos en Argentina, y no
tanto realizando experimentos con plantas en su jardin. Esta visi6n es un tanto
sesgada, pues los botanicos debemos mucho a Darwin; y ésta es una “deuda”
que adn estamos pagando, como veremos.

La visi6n actual de un naturalista-zo6logo, favorecida por los medios de
comunicacion de masas, por ejemplo a través de documentales de television, no
era tan restrictiva en el pasado. Asi, los grandes naturalistas del s. XVIII y
principios del s. XIX tenian una amplitud de miras que les llevaba a describir
todo el mundo animado que se pusiera ante sus ojos. Entre los mejores ejemplos
tenemos a Carl Linné (Linneo), a quien debemos la fundacion de la Taxonomia
moderna (su sistema se usa en la actualidad sin apenas modificaciones) o a
Alexander von Humboldt, quien incluso ampli6 sus intereses al mundo
inanimado (Climatologia, Geologia), para a su vez utilizarlo en la explicacion de
sus relaciones con los animales y las plantas; un claro antecedente de la
Ecologia. Darwin, como buen naturalista de la época, siguioé los pasos de estos
predecesores, ejemplificando muy bien la conocida expresion “a hombros de
gigantes” hecha famosa por Isaac Newton, aunque él mismo se convertiria en un
gigante. Sin embargo, en una cosa si se distinguié6 Darwin de la mayoria de
aquellos naturalistas, pues su interés estaba mucho menos en la clasificaciéon y
mas en una explicacion mecanicista de la variedad de la vida (el “misterio de los
misterios” en palabras de otro gran naturalista de la época, el influyente John
Herschel).

El interés de Darwin por las plantas comenz6 a edad temprana (Fig. 1),
gracias a la influencia de su abuelo Erasmus Darwin (que habia publicado una
obra sobre agricultura y jardineria, Phytologia), pero su formaciéon botéanica
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estuvo determinada decisivamente por dos grandes botanicos. Inicialmente por
John S. Henslow, profesor de Botanica de Darwin en la Universidad de
Cambridge y promotor de su viaje alrededor del mundo en el buque HMS
Beagle. Posteriormente mantuvo una intensa relacion cientifica con Joseph D.
Hooker, otro influyente botanico britanico, que se convirti6 en uno de los
grandes defensores del darwinismo. Darwin transmiti6 el interés por las plantas
a uno de sus hijos, Francis, que acab6 siendo profesor de Botanica en
Cambridge y reputado fisiélogo vegetal, por lo que es un claro ejemplo de
transmision cultural entre generaciones.

Figura 1. Fragmento de un retrato familiar en
el que se observa a Charles Darwin nifio con
una maceta con flores (artista: Sharples, c.
1816).

Sin las ventajas del correo electrénico actual, Darwin se comunico
asiduamente con sus colegas a través de una intensa correspondencia; se
conocen mas de 15000 cartas con unos 2000 correspondientes. Entre ellos
estaban los cientificos mas notables de su época. Esta fue una fuente continua
de inspiracion y de critica para su trabajo. Los destacados botanicos de Candolle
(padre e hijo), Gray, Caspary, Hildebrand, Nigeli, Sachs, Saporta y Miiller, entre
otros muchos, intercambiaron ideas con Darwin. Hasta donde sabemos, ningin
cientifico espafiol mantuvo correspondencia con Darwin.

Hasta la época de Darwin, la botanica era fundamentalmente sistemaética,
con dos objetivos principales: elaborar sistemas de clasificacién naturales y
operativos, y describir las especies de plantas que continuamente aparecian en
los viajes de los naturalistas. El interés de Darwin era diferente, consistia en
explicar el porqué de una variedad tan grande. Darwin no distingui6 entre
macroevolucion y microevolucién, como hoy hacemos sin comprender adtn
completamente cémo se relacionan, probablemente porque él pensaba que
ambas constituian un mismo proceso, gradual, en el que la acumulacion de
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cambios producia formas progresivamente diferentes. Asi, lo mismo se interesé
por la temprana diversificacion de las angiospermas en el registro f6sil (algo que
le causaba desasosiego pues no coincidia con un gradual y lento cambio
evolutivo, llevandole a nombrarlo como “abominable misterio” en una carta a
Hooker), que realiz6 concienzudos experimentos sobre mecanismos fisiologicos
o reproductores de las plantas. Hay que resaltar que Darwin, en su modestia,
nunca se reconocié como un botéanico profesional, a pesar de que la mayor parte
de sus contribuciones botanicas corresponden a la época mas madura de su
produccién cientifica, posterior al Origen de las especies y casi siempre
buscando evidencias en apoyo a su teoria.

La obra botanica de Darwin
Al margen de la informacion botanica contenida en numerosas cartas y

articulos en revistas especializadas, Darwin escribié seis libros sobre temas

exclusivamente botanicos:

1. On the various contrivances by which British and foreign orchids are
fertilised by insects. London: John Murray, 1862.

2. On the movements and habits of climbing plants. Journal of the Linnean
Society of London (Botany) 9: 1-118, 1865.

3. Insectivorous plants. London: John Murray, 1875.

4. The effects of cross and self fertilisation in the vegetable kingdom. London:
John Murray, 1876.

5. The different forms of flowers on plants of the same species. London: John
Murray, 1877.

6. The power of movement in plants. London: John Murray, 1880.

Ademas, algunas otras obras contienen abundante informaci6on boténica
muy relevante (por ejemplo The variation of animals and plants under
domestication, 1868; o el mismo On the Origin of Species, 1859). Las
monografias extensas del Darwin botanico reinen una serie de caracteristicas
que las hacen muy modernas. Los temas elegidos tienen, por razones obvias, un
componente evolutivo muy fuerte, pero ademaés estan planteadas de forma muy
actual: se proponen hipoétesis explicitas que se someten a prueba de forma
experimental o con observaciones sisteméaticas disefiadas con una légica
experimental. Los experimentos son elegantes, realizados principalmente en el
jardin de su casa de Down. Aunque las técnicas de analisis estadistico estaban
muy lejos de la potencia actual, los datos de Darwin tienen un componente
cuantitativo que ofrece poca duda. Le temaética elegida en estas seis obras
botanicas incluye sistemas reproductores de las plantas (#1, 4, 5), fisiologia (#2,
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3, 6) e interacciones entre plantas y animales (#1, 3). Las obras estan
conceptualmente entrelazadas, pues pueden asignarse a mas de una tematica.

Darwin puede ser considerado el primer ecélogo evolutivo, antes de que
se acufara el término “Ecologia” por uno de sus seguidores, Ernst Haeckel,
quien llegdb a escribir que “ecologia es el estudio de todas aquellas
interrelaciones complejas referidas por Darwin como las condiciones para la
lucha por la existencia” (1869); debemos anadir que el propio Darwin estudio
estas interrelaciones en sus obras. El interés de Darwin por el potencial
evolutivo de las interacciones entre plantas y animales fue una constante en
toda su vida cientifica, desde que public6 su primer articulo sobre este asunto en
1841, en el que trata el efecto de los abejorros que roban el néctar de las flores
sin polinizarlas. Alcanza su momento mas renombrado con la predicciéon de la
existencia de una polilla con una proboéscide de 35 cm, la misma longitud del
espolon que guarda el néctar de la orquidea Angraecum sesquipedale de
Madagascar (Fig. 2), supuestamente polinizada por ella (obra #1 mas arriba).
La polilla fue descubierta 41 afios después y fue nombrada Xathopan morgani
praedicta (en honor a la prediccion darwiniana). Darwin popularizo el estudio
de la biologia floral desde un punto de vista evolutivo y al mismo tiempo
difundi6 la obra del botanico alemén Christian K. Sprengel, quien en el siglo
anterior describié en detalle muchos mecanismos florales y su relaciéon con los
animales polinizadores. Las relaciones entre plantas y animales también son el
eje central de su obra sobre plantas insectivoras (#3), aunque en este caso las
interacciones no conducen a co-evolucion. Estas plantas proporcionaron a
Darwin uno de los mejores ejemplos de homologia, pues adaptaciones similares
estan presentes en plantas no emparentadas.

| Figura 2. Representacién idealizada de Angraecum

. sesquipedale y la supuesta polilla que deberia
polinizarla segin la prediccion hecha por Darwin
(representacion artistica basada en una descripcién
| de A.R. Wallace).

En otras dos obras boténicas (#4, 5) Darwin se sumergio en el complejo
mundo de los sistemas reproductores de las plantas, que son extremadamente
diversos. Es conocido que las ideas genéticas de Darwin eran mayoritariamente
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equivocadas (pangénesis). Ademas, es casi seguro que no conocié el trabajo de
Gregor Mendel sobre la herencia de caracteres discretos, aunque estaba citado
en algunos de los libros que consult6. Tratando de descifrar el origen de la
variabilidad y la seleccion de rasgos de las plantas que favorecen la fecundacion
cruzada, realiz6 numerosos experimentos de polinizacion. Nunca puso interés
en la variacion discreta, a diferencia de Mendel; de hecho realiz6 cruces entre
formas normales (flores de simetria bilateral) y peldricas (variantes con flores
radiales) de boca de dragon (Antirrhinum majus), obteniendo progenies que se
ajustaban perfectamente en su morfologia floral a las proporciones mendelianas
tipicas en la segunda generaciéon (F2), que no supo interpretar. Sin embargo,
ello no limit6 el valor prospectivo de sus hipotesis y experimentos, pues intuyo
con acierto que muchas de las modificaciones morfologicas de las plantas son
seleccionadas para asegurar la fecundacién cruzada. Probablemente la
experiencia cotidiana de ver que los descendientes de personas o de animales
domésticos muy emparentados sufren con frecuencia ciertos problemas
congénitos le llevd a concluir que la autofecundacion de las plantas podria
representar un problema similar, aunque exacerbado (el padre y la madre son el
mismo organismo). Asi, comprob6 experimentalmente que las plantas
procedentes de fecundaciéon cruzada eran mas exitosas que las originadas por
autofecundacion (lo que hoy denominamos depresién endogamica), siendo esto
relativo, pues después de varios episodios de autofecundacion, esa diferencia
desaparecia (hoy llamada purga de la depresion). Incluso documentd la
existencia de sistemas de autoincompatibilidad, tan comunes en las plantas,
aunque no la interpret6 adecuadamente debido a los limitados conocimientos
genéticos. La obra sobre las distintas formas de las flores (#5) es una de las mas
influyentes de Darwin, en ella dedica la mayor parte de las paginas al estudio de
la heterostilia (la existencia de dos o tres morfos florales en una poblacién)
(Fig. 3). También aqui realiz6 numerosos experimentos (cruzamientos
controlados) que mostraban que los tipos de cruces permitidos en plantas
ocurren s6lo entre morfos. Curiosamente, tampoco fue Darwin capaz de
desvelar el secreto de la herencia de estos morfos, que un tiempo después se
convirti6 en uno de los objetos de estudio favoritos de los genéticos, ya que
también se ajusta a las leyes mendelianas. Ir6nicamente una nieta de Darwin
(Nora Barlow) fue una pionera genetista que trabajo con estas plantas.
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Figura 3. A) Esquema de Darwin (1877, obra #5 en el
texto) mostrando los cruces legitimos en morfos florales
de Primula veris (fuente: The Complete Work of Charles
Darwin Online). B) Flores de Primula veris.

Finalmente, las obras sobre fisiologia de plantas se dedican sobre todo a
estudiar el movimiento de distintos 6rganos de las plantas y ejemplifican bien
como una sencilla pero ingeniosa experimentacion puede producir resultados de
amplio alcance. De hecho, muchos de estos experimentos fueron en su dia
denostados, por su sencillez, por el fisi6logo vegetal mas influyente de la época
(Julius Sachs) y sin embargo demostraron ser correctos. Mencionando soélo
algunos de sus logros, descubrié mecanismos fototrépicos en plantas trepadoras
y en colebptilos de plantulas de gramineas, que se desvelaron como 6rganos
receptores de senales luminicas que son enviadas a los tejidos responsables del
crecimiento (Fig. 4). En el caso de su trabajo sobre las plantas carnivoras (#3),
podemos destacar los experimentos de “alimentacion” que ponian de manifiesto
la necesidad de estas plantas de un aporte extra de nutrientes a partir de sus
capturas, lo que explica su tendencia a vivir en sustratos pobres. Mas aun, en el
caso de las plantas carnivoras con trampas activas, Darwin sugirié que una sefial
a distancia en respuesta a un estimulo mecéanico (provocado por un insecto)
cerraba la trampa, similar al impulso nervioso de los animales. Darwin solicito
su estudio a colegas con el equipamiento necesario y poco después se descubri6
que los potenciales de accion estdn presentes en esas plantas, mediante
impulsos eléctricos.
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Figura 4. Esquema del experimento de Darwin para
demostrar la recepcion del estimulo luminico por el
coledptilo no cubierto de plantulas de alpiste (Phalaris
canarienis). Tomado de Kutschera & Briggs (2009).

Actualidad del Darwin botanico

En este afio de celebraciones darwinianas (hace 200 y 150 anos que nacio
y publico el “Origen”, respectivamente), también los botanicos se han sumado
con su aportacion correspondiente. De forma muy resumida podemos recorrer
la influencia de Darwin en el desarrollo de las modernas teorias evolutivas en
sus aspectos mas relacionados con las plantas. El descrédito inicial de Darwin,
en el cambio de siglo (XIX-XX), por parte de los recién-nacidos genetistas se
debi6 en parte a que la concepcion gradual de la evolucién de aquél encajaba
mal con la teoria mutacionista y particularmente con los estudios sobre algunos
rasgos vegetales que presentaban una clara segregacion mendeliana. A partir de
los afios 30 del s. XX, la genética (principalmente sus vertientes poblacional y
cuantitativa) de la Sintesis Moderna vino a conciliar el gradualismo con la
génesis y seleccion de variacion discreta aleatoria (mutaciones). En este
escenario la Botanica tuvo un papel cuantitativamente secundario. Entre todos
los artifices de la Sintesis (apellidada también Neodarwinista) s6lo hubo un
boténico de prestigio, G. Ledyard Stebbins (probablemente el mejor botanico
del siglo XX), pero su contribucion fue elevada. Variation and Evolution in
Plants (1950) es su obra mas notable, y aunque compendia todos los procesos
evolutivos que pueden afectar a las plantas, resalta el papel de la poliploidia e
hibridacion como motores del cambio evolutivo de las plantas (aunque estos
procesos no estan restringidos a las plantas, son mucho mas frecuentes en ellas
que en otros organismos; se calcula que hasta el 70% de las especies de plantas
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con flores tiene algin evento de este tipo en su pasado evolutivo). Este cambio
origina especiacion de forma brusca, a diferencia de lo que proponia Darwin,
por lo que supone una modificacion importante de su teoria. No obstante el
éxito de los organismos asi generados estd sometido a seleccién natural, por lo
que el proceso si es darwiniano en ese punto.

Mas recientemente, un reto importante al neodarwinismo proviene de la
biologia y genética del desarrollo (“EvoDevo”), que segin algunos
investigadores debe provocar una nueva sintesis evolutiva. No deja de ser
curioso que una parte considerable de este nuevo programa de investigacion sea
precisamente sobre la determinacion genética y epigenética de la forma floral,
mostrandonos un origen de las variaciones (por ejemplo las peldricas) que
Darwin no pudo ni imaginar. Sin embargo, de nuevo, estas variantes estan
sometidas en la naturaleza a procesos de selecciébn darwiniana, aunque ésta
probablemente no explique las grandes variaciones en el diseno de las flores
(relacionado de nuevo con “el abominable misterio”).

Evidentemente el espectacular avance de la genética molecular, la
epigenética y la gendmica oscurece un tanto la aportacion de Darwin a la
macroevoluciéon de las plantas. Sin embargo, el papel de los agentes selectivos
sobre las variaciones en la naturaleza, comoquiera que se originen, permanece
como un activo campo de investigacion en ecologia evolutiva, en el que Darwin
estd continuamente siendo sometido a prueba, y frecuentemente apoyado y
citado como si de un autor moderno se tratara. En el caso de las plantas, baste
mencionar algunos estudios muy recientes que ponen a prueba algunas de estas
hipotesis: los polinizadores como agentes de seleccién en la evoluciéon de la
heterostilia (Cesaro y Thompson, 2004; Pérez-Barrales y col., 2006); la divisi6on
de la funcién (“trabajo”) en la evolucién de sexos separados y estructuras
florales diferenciadas (Luo y col., 2008); la disminucién de la capacidad de
dispersion en areas aisladas (Riba y col., 2009); la relacién negativa entre
capacidad invasora de las plantas y presencia de especies nativas emparentadas
(Duncan y Williams, 2002; Lambdon y Hulme ,2006); la variacion morfolégica
de las flores como promotores de la fecundacién cruzada (Peter y Johnson,
2006); los rasgos florales como adaptaciones a los polinizadores (Harder y
Johnson, 2009); la coevolucion entre flores y polinizadores (Pauw y col., 2009);
o la explicacion de remanentes de vegetacion como restos de las glaciaciones en
el sur de América (Villagran, 2001). Mas importante que el resultado de las
pruebas es el hecho de que se trate de hipotesis que se pueden someter a prueba
y que tienen una base logica tal que los cientificos actuales las siguen teniendo
en consideracion. Es raro encontrar en la literatura cientifica referencias
bibliograficas con una vida tan larga como las obras de Darwin.
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Este rapido repaso a la influencia de Darwin en la evolucién de las

plantas ha puesto de manifiesto sus “fallos”, que insistentemente convergen en
la apreciacion del origen y transmision de la variacion hereditaria, pero no son

suficientes para rechazar el principal logro: el poder de la selecciéon natural para

moldear las adaptaciones que observamos en los organismos, y las plantas le
ayudaron mucho para demostrarlo.
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