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RESUMEN

Se analizan los posibles mecanismos que permiten a una especie exdtica convertirse
en invasora: aumento de la variaciéon genética, disminucion de los enemigos
naturales, regulacion bidtica, purga, mutaciones adaptativas, cambios epigenéticos.
Se hace un especial énfasis a estos ultimos cambios, para explicar el éxito de algunas
especies exoticas.
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ABSTRACT

Possible mechanisms that allow some exotic species to become invasive are
analyzed: increase genetic variation, the enemy release, biotic regulation, purge,
adaptive mutations, epigenetic changes. A key role is given to these changes to
explain the success of alien species.
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INTRODUCCION

La llegada a un nuevo ambiente y la posible invasion posterior de
organismos exoéticos puede ser el resultado de introducciones (con
intervencion humana) deliberadas o accidentales o por expansiones de
ambito (mediante fendmenos naturales). Las especies exoticas que
llegan a establecerse y tienen la capacidad de invadir grandes areas,
son llamadas especies invasoras y se consideran como una de las
principales causas de la disminucion de la diversidad, provocando
efectos dafiinos para las poblaciones nativas entre los que se pueden
mencionar alteraciones troficas, deterioro del pool genético y la
transmision de enfermedades.

Existen caracteristicas propias de algunos organismos exoticos que se
considera favorecen las invasiones, entre ellas: reproduccion
vegetativa, alimentacién omnivora, crecimiento rapido, cuidado
parental de las crias, madurez sexual temprana, habitos generalistas. A
lo anterior se suma el que la introduccion de especies ocurra en
grandes numeros de individuos, semillas o cigotos y que la
introduccion se repita, desde diferentes poblaciones. Otro elemento
clave para el éxito de un exdtico es la disponibilidad de recursos que
pueda utilizar en el nuevo ambiente y la presencia o ausencia de sus
enemigos naturales (Pérez et al., 2006a).

En general se acepta que la evolucion requiere de variacion genética
para que ocurra y que la pérdida de ésta, debido al bajo niimero de
exoticos en cada introduccion, reduce el potencial adaptativo de las
poblaciones pequefias para evolucionar ante nuevas condiciones
ambientales (Pérez et al., 2006 a, b) (Fig. 1). Spielman et al., (2004),
compararon la heterocigosidad promedio de 170 taxa amenazados de
extincion, con taxa relacionadas no amenazados, encontrando que en
un 77% de las comparaciones la heterocigosidad fue menor en los taxa
amenazados.
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Fig. 1. Esquema de la introduccion de un grupo de exoéticos portadores de
una baja variacion genética. Los simbolos ( 2 #r<4) indican la variacion
genética de la poblacion de origen de los exoticos y los simbolos &e
representan otras especies posiblemente presentes en el ambiente receptor.

Por otra parte algunos experimentos de campo, muestran evidencias de
reduccion en la adaptabilidad debido a la consanguinidad. Por ejemplo
en la mariposa “Glanville fritillary”, Melitaea cinxia, Saccheri et al.,
(1998) encontraron relacion entre la consanguinidad (que reduce la
variacion genética) y la extincion de poblaciones naturales.

Las especies exoticas invasoras han aumentado su frecuencia a nivel
mundial causando serios dafios bioldgicos y economicos (Pimentel et. al.,
2000; Ricciardi & Atkinson, 2004; Scalera, 2009). Al mismo tiempo,
ofrecen excelentes oportunidades para el estudio de cambios
evolutivos rapidos, no solamente de las propias especies exdticas, sino
también de las comunidades que ellas colonizan. Pero ;Como algunas
especies exoticas, evolucionan rapidamente y se convierten en
invasivas, si su variacion genética es baja? ;Por qué algunas especies
introducidas se establecen e invaden nuevos territorios mientras que
otras fracasan en establecerse o permanecen como pequefas
poblaciones aisladas?
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Una posible respuesta es la limitacion de la evolvabilidad, la habilidad
de adaptacion de una poblacion, en respuesta al estrés inducido
ambientalmente, como una funcion del grado de canalizaciéon o
plasticidad de caracteres ecoldgicamente importante. La evolvabilidad
dependera de la arquitectura genética de los rasgos subyacentes. Por
arquitectura genética, entendemos la naturaleza y el nimero de genes,
su modelo de regulaciéon, y su dominancia, epistasis e interacciones
pleiotropicas que influencian una determinada adaptacion (Gilchrist &
Lee, 2007).

Como lo han indicado Prentis et al., (2008) el comprender las bases
genéticas de los caracteres que estan envueltos en la adaptacion rapida
a condiciones ambientales nuevas, es un objetivo muy importante en la
biologia de las invasiones.

Impedimentos que han retardado la comprension de las
bioinvasiones.

En los estudios sobre las bioinvasiones, existen varios impedimentos
que han retrasado estas investigaciones, entre ellos:

1.- El empleo de marcas proteinicas y de ADN para medir la variacion
genética en las poblaciones invasoras, ya que existe una ausencia de
marcadores moleculares eficientes para medir la variacion hereditaria
en rasgos o caracteres adaptativos (McKay & Latta, 2002). Se requiere
mas investigacion para establecer las bases genéticas de los caracteres
relacionados con el establecimiento y la invasion de especies exoticas,
caracteres con control poligénico muy influenciados por el ambiente.

2.- La visién reduccionista al analizar la adaptacion y la seleccion en
funcién de uno o unos pocos loci, sin tener en cuenta que en la
Biologia de Poblaciones los genes tienen sentido solamente en el
contexto de los organismos.

3.- El Dogma Central de la Biologia, que establece que la secuencia
de bases del ADN es transcrita en ARN y esta es traducida a
secuencias especificas de aminoacidos. De acuerdo al dogma, la
informacion fluye en una sola direccion, lo que sugiere que las
influencias ambientales no afectan los genes. Sin embargo existen
numerosas investigaciones que demuestran lo contrario.
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¢Por qué algunas especies introducidas se convierten en invasores
exitosos.

Se proponen diferentes tipos de mecanismos que explicarian no
solamente el aumento de la variacion, sino también la capacidad de
adaptacion a nuevos ambientes, en los organismos exoticos
introducidos.

a) Aumento de la variacion. AUn cuando un aumento o una
disminuciéon en la adaptabilidad en una poblacién, depende
principalmente de los efectos de las mutaciones, existen otros
mecanismos  que permitirian a los organismos introducidos no
solamente aumentar su variacion (Fig. 2), sino también adaptarse a los
nuevos ambientes (Pérez et al., 2008):

AMBIENTE RECEPTOR

. Cambios en los exdticos que facilitan su establecimiento al
Factores del ambiente que ayudan al elevar su variacidn genética y su complejidad epigenética:
establecimiento de los exdticos

Regulacidn bidtica Hibridacion
Falta o disminucion de Plasticidad Fenotipica
competidores y parasitos Cambio Epigenético

Mutacioes (adaptativas o al azar)
Endosimbiosis

Exodticos pueden entrar en un ;?ﬁl‘r’nﬁg‘?ﬁ;zﬁm Mitética
periodo de retraso "lag time", no v Purificacion

prosperar, e incluso desaparecer

INVASION EXITOSA

Fig. 2. Esquemas de los factores genéticos, epigenéticos y ambientales que
determinan el resultado de un proceso de introduccion de organismos
exoticos. El simbolo o representa la nueva variacion.
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Hibridacién. A diferencia de las mutaciones, la hibridacion incrementa
la variacion en cientos o miles de genes, en una sola generacion. Se
trata de un mecanismo para adaptaciones rapidas y mayores.
Duplicacion de genes y genomas, atin cuando, en general, no aumentan
la variacion genética de manera directa, permite la posibilidad de
incrementarla sin la restriccion de la seleccion natural. Por otra parte la
alotetraploidia permite un aumento en gran escala de la variacion.
Cambios epigenéticos y plasticidad fenotipica, cambios adaptativos
inducidos por variaciones del ambiente y que pueden en algunos casos,
confundirse. Mutaciones adaptativas, un conjunto de procesos en
los cuales las células responden a ambientes limitantes del crecimiento,
produciendo mutantes compensatorios que crecen bien, aparentemente
violando principios fundamentales de la evolucion. Endosimbiosis,
comprende la fusién de genomas completos de dos organismos y que se
superpone con la transferencia horizontal de genes, la introduccion de
genes o partes de genes. Transposones, pequefios paquetes de ADN que
pueden empalmarse en otras secuencias y suministrar oportunidades
fortuitas para innovaciones evolutivas. Mutaciones somaticas y
recombinacion mitdtica, una importante fuente de variacion en especies
que se reproducen principalmente asexualmente por fragmentacion.
Pequefios reguladores de ARN, MicroRNAs, siRNAs, and piRNA que
pueden ejercer regulacion a nivel de transcripcion afectando ya sea la
estructura de la cromatina (regulacion epigenética) o, post-transcripcion,
estabilidad del ARNm o de la traduccion.

Es de gran importancia sefialar la proposicion de Huang (2009) sobre
la posible relacion inversa, que existiria entre variacidon genética y
complejidad epigenética. Los organismos multicelulares diferenciados
en tejidos y células son epigenéticamente complejos y pueden tolerar
menor variacion genética (mutaciones de la linea germinal), mientras
que los organismos unicelulares, siendo epigenéticamente simples
pueden tolerar mas. Por lo tanto cada nivel de complejidad alcanzara
su maximo nivel de variacion genética.

b) El escape de los enemigos naturales contribuye al éxito de las
invasiones.  La llamada “hipotesis de escape” sostiene que el
trasplante de una especie desde su ambiente nativo la separa de sus
enemigos naturales, tales como patéogenos del suelo (Mitchell &
Powers, 2003) o parasitos (Prenter et al., 2004). Callaway et al., (2004)
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demostraron que los microbios del suelo presentes en el area de
distribucion natural de la centaura moteada (Centaurea maculosa) en
Europa, le causan una inhibiciéon mas fuerte al crecimiento de la
centaura que ha invadido regiones de América del Norte, que los
microbios del suelo de las regiones invadidas.

Con relacion a los parasitos, Prenter et al., (2004) dieron un soporte
empirico, confirmando que las poblaciones invasoras estan infectadas
con menos parasitos que las poblaciones nativas, y que puede ocurrir la
transmision de parasitos desde las invasoras a las nativas, aumentando
el éxito de las invasoras.

Invasores altamente exitosos probablemente explotan multiples
factores para su ventaja. Por ejemplo, Bachelet et al., (2004)
encontraron que la invasion exitosa del gasterépodo nassarido
Cyclope neritae en la costa atlantica francesa se explica por una
invasion recurrente, habilidad competitiva y pérdida de una pesada
carga parasitaria.

c) Otra explicacion a la invasion exitosa de algunas especies es
ofrecida por el llamado concepto de regulacion bidtica (Gorshkov et al.,
2004), segun el cual las especies de una comunidad han evolucionado
colectivamente y poseen algunas restricciones de funcionamiento, que
sirven para estabilizar la comunidad como un todo. Las especies
invasoras no poseen esta informacién acerca de las restricciones
ecologicas (Makarieva et al., 2004). Los organismos exéticos pueden
ser fuente de perturbacion al actuar de una manera descontrolada con
otros organismos, impidiéndole a la comunidad controlar
eficientemente las condiciones ambientales. Si este efecto es
suficientemente fuerte, el ambiente local de esta comunidad comenzara
a deteriorarse. Tan pronto como el grado de deterioro llega a ser
significativo, todos los habitantes de la comunidad perderan
competitividad y las especies exdticas encontraran al menos, las
mismas condiciones de las otras especies.

d) Purga o purificaciéon. A menudo la descendencia producida por el
cruce de parientes cercanos es menos apta que la progenie del cruce de
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individuos no emparentados (efecto llamado depresion consanguinea).
Esta situacion es comun en las bioinvasiones debido al generalmente
bajo numero de exoticos introducidos. La pérdida de adaptabilidad ha
sido explicada por el aumento de la probabilidad de la expresion de
alelos recesivos deletéreos en la descendencia consanguinea (el
modelo de “dominancia parcial”). Si la mayor parte de la depresion
consanguinea se debe a alelos recesivos deletéreos, es posible que la
severidad de la depresion pueda disminuir, si la seleccidon elimina estos
alelos de la poblacién durante la consanguinidad (Swindell & Bouzat,
20006).

La purificacion es una importante fuerza que afecta la evolucion y la
viabilidad de las poblaciones pequenas. Sin embargo, existen
numerosos hechos desconocidos en relacion a las bases genéticas de la
depresion consanguinea, de los efectos al azar asociados con los
cuellos de botellas, y la variacion en la eficiencia de la purificacion en
ambientes diferentes. En resumen, y ain cuando este proceso parece
ser 1importante en poblaciones pequefias, la literatura contiene una
diversidad de respuestas ante la purificacion, de manera que sus
consecuencias, parecen impredecibles (Leberg & Firmin, 2008).

e) Presion del propagulo, que incluye tanto el nimero de individuos
introducidos como el numero de introducciones, en ocasiones de
diferentes fuentes, producird especies invasoras que no son,
genéticamente pobres (Frankham, 2005). Incluso en ocasiones, debido
a la hibridacion entre individuos de poblaciones nativas divergentes,
las poblaciones introducidas tendran una mayor variacién genética que
las poblaciones nativas de la misma especie (Kolbe et al., 2004). Sin
embargo, esto no explica los numerosos casos de invasiones donde
ocurrieron inoculaciones simples y exitosas, como son los casos en
Venezuela, de la tilapia, Oreochromis mossambicus; del alga marina
Kappaphycus alvarezzi; y del anfibio Rana catesbiana; en los Andes
venezolanos (Pérez et al., 2006b). Ademas es importante mencionar al
pez sargento (Cichla ocellaris) depredador originario de América del
Sur (Cuencas del Amazona y del Orinoco), introducido en el afio 1967
en el Lago Gatin, en Panama. A medida que la especie se disemind, se
produjo una dramadtica reduccion de casi todos los consumidores
secundarios (Zaret & Paine, 1973).
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f) Las llamadas mutaciones adaptativas, constituyen otra posible
explicacion al éxito de algunas especies introducidas. El término
mutaciones adaptativas se refiere a un conjunto de procesos en los
cuales las células responden a ambientes con recursos limitados,
produciendo mutantes compensatorios del crecimiento, violando,
aparentemente principios fundamentales de la genética y la evolucion
(Hastings et al., 2004). En general, este tipo de mutaciones parecen
ser inducidas por el estrés (Rosenberg & Hastings, 2004). Aceptar
incluso la posibilidad que no todas las mutaciones ocurren al azar ha
sido una herejia para la mayoria de los bidlogos. Los trabajos de
Cairns & Foster (1991), y los publicados mds recientemente por otros
investigadores (Rosenberg, 2001; Bjedov et al., 2003; Elena & Lenski,
2003; Rosenberg & Hastings, 2003, 2004; Hastings et al., 2004) han
aportado evidencia que demuestra que este tipo de mutaciones ocurren.
Durante periodos de estrés nutricional, dentro de un cultivo bacteriano,
es posible que algunas de las subpoblaciones incrementen su
frecuencia de mutacion por la supresion de sistemas de reparacion del
DNA y/o mecanismos que favorecen la acumulacion de lesiones en el
genoma (Pedraza-Reyes & Yasbin, 2004). De acuerdo con esta teoria,
se ha demostrado que el sistema de reparacion de bases erroneamente
apareadas (MMR) se encuentra involucrado en la generaciéon de
mutantes adaptativos en B. subtilis, una bacteria que prolifera en el
suelo (Pedraza- Reyes & Yasbin, 2004).

En eucariontes, Denver et al., (2004) han sugerido que la respuesta al
estrés celular provoca hipermutacion en el gusano redondo
Caenorhabditis elegans. Indudablemente una invasion es una situacion
estresante y refuerza la idea de que la evolucion puede ser apresurada
bajo estrés.

g) También debe tenerse en cuenta con especial consideracion la
posibilidad de cambios epigenéticos que permitirian a las especies
introducidas establecerse en nuevos ambientes. Waddington (1953)
acui6 el término epigenética, en contraste a genética, para referirse a
los procesos mediante los cuales se presentan modificaciones
heredadas de la funcidon génica, que no se deben a cambios de la
secuencia de las bases del ADN de los organismos. Las secuencias
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permanecen inalteradas, solamente el ambiente mecanico, quimico y
factores bioticos, tales como la presencia de predadores afectan la
expresion fenotipica (Kardong, 2003).

Los cambios epigenéticos y las bioinvasiones

Como lo han sefialado Jablonka & Raz (2009), la adaptacion puede
ocurrir de manera rapida mediante la seleccion de variantes
epigenéticas, sin ningln tipo de cambios genéticos. Como ocurre en
los procesos en que se transfieren grupos metilos a bases nitrogenadas
(C, previas y contiguas a G), condicion reguladora del silenciamiento
de los genes, lo que puede ocasionar alteraciones en la transcripcion
genética sin necesidad de que se produzca modificacion en la
secuencia de ADN. Esto tiene una particular importancia cuando las
poblaciones son pequefias y han perdido variacién genética, como
ocurre en las bioinvasiones. Las variantes epigenéticas surgen a
menudo, cuando las condiciones ambientales cambian, de manera que
varios individuos en la poblaciéon puedan adquirir modificaciones
similares, al mismo tiempo. Los mecanismos epigenéticos al parecer,
permiten a un organismo responder al ambiente a través de cambios en
la expresion génica (Jaenisch & Bird, 2003).

Veamos un ejemplo: Adam et al., (2008) estudiaron la resistencia de E.
coli ante tres diferentes antibidticos, entre ellos la ampicilina que actua
inhibiendo la sintesis de la pared celular. La frecuencia de
supervivencia fue demasiado alta para suponer mutaciones
espontaneas. Ademas se estudiaron posibles genes, cuya alteracion de
la expresion pudiera conferir supervivencia. El gen enddgeno
B-lactamasa que representa a un gen criptico, normalmente inactivo,
pero que activo, es capaz de suministrar resistencia a la ampicilina. En
contraste el gen glutamato decarboxylasa, se expresa normalmente
pero cuando se sobreexpresa tiene la capacidad de aumentar la
resistencia a la ampicilina (Adam et al., 2008).

Bossdorf et al., (2008) senalaron que existen numerosas evidencias
que indican que los procesos epigenéticos constituyen un importante
componente de la hibridacion y poliploidizacion y por lo tanto, pueden
jugar un papel clave en la especiacion y en la biologia de muchas
especies invasoras. Los efectos epigenéticos desempeian un
importante papel en las hibridaciones. Los hibridos frecuentemente
producen resultados complejos e impredecibles.
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Grant-Downton & Dickinson (2005) han senalado que los hibridos
alopoliploides resultantes de cruces entre Arabidopsis thalianay A.
arenosa dieron origen a una especie alotetraploide estable y fértil, A.
suecica. Los hibridos que actualmente se pueden producir al cruzar A.
thaliana y A. arenosa muestran un amplio rango de fenotipos, no
necesariamente intermedios entre los padres. Algunos de estos
fenotipos, tales como la pigmentacion fueron inestables en los
hibridos, indicando cambios epigenéticos dinamicos.

Aseguran Jablonka & Raz, (2009) que en todos los casos investigados
la alopoliploidia estd acompafiada de numerosos cambos epigenéticos,
algunos de los cuales son heredados entre generaciones. El estrés
gendémico de la alopoliploidizacion y en menor grado de la
autopoliploidizacién conducen a cambios epigenéticos y genéticos
(Grant-Downton & Dickinson 2005, 2006).

Ho, (2009) ha propuesto una muy interesante aproximacion al tema de
las bioinvasiones. Sefiala esta autora que la estructura dinamica del
sistema epigenético es la fuente de variacion no al azar que dirige el
cambio evolutivo ante nuevos desafios ambientales. Estas novedades
evolutivas son reforzadas (canalizadas) en las generaciones siguientes,
mediante mecanismos citoplasmaticos / epigenéticos,
independientemente de la seleccion natural. Cuando una poblaciéon de
organismos experimenta un nuevo ambiente, o adopta una nueva
conducta, es visualizada la siguiente secuencia de acontecimientos:

a) En una poblacion que experimenta un ambiente nuevo, surge una
respuesta novedosa durante el desarrollo en una gran proporcion, si no
todos los organismos, debido a la dindmica intrinseca del sistema
epigenético.

b) Esta respuesta es “canalizada” en sucesivas generaciones a través de
mecanismos epigenéticos independientes de la seleccion natural y esto
ha sido demostrado en experimentos de laboratorio.

c) Después de wvarias generaciones, la respuesta puede ser
“genéticamente asimilada” en el sentido que puede surgir ain en
ausencia del estimulo.
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CONCLUSIONES
Existen varios factores que, al parecer, explican el éxito de algunas
especies exoticas introducidas, al invadir nuevos ambientes:

La ausencia o menor numero de enemigos naturales (patdégenos del
suelo y parasitos) ayuda a las invasiones.

La ruptura de la regulacion bidtica de las comunidades favorece la
invasion de especies exdticas que no tienen la adaptacion genética al
nuevo ambiente.

La presion del propagulo ayuda a las invasiones.

La reducida variacion provocada por el, en general, bajo numero de
organismos exoticos introducidos, se ve aumentada por diversos
mecanismos, entre ellos la complejidad epigenética.

Si la severidad de la depresion consanguinea es elevada, ésta puede
disminuir por la seleccion en contra de los alelos deletéreos
(purificacion).

Las mutaciones adaptativas plantean un factor posiblemente de gran
importancia en las invasiones, ya que por una parte elevan la variacion
y por la otra ayudan a la adaptacion de los invasores.

Los organismos introducidos podrian estar “preadaptados”
epigenéticamente al nuevo ambiente si éste no es muy diferente a su
ambiente nativo.

Grandes diferencias ambientales podrian impedir la invasiéon o
determinar un retraso o “lag” de la invasion hasta que surjan
mutaciones adaptativas u otros mecanismos que le permitan
establecerse.
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