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RESUMEN: El polen constiluye ln generacidn
Debido a su reducido tamsfio y o su corta existel
quedado soterrado v generalmente
de los gametes, En esta revision se 1
recopilando 1z informacion disponible
COMO CON SUS uongc 1eres

amelofilica masculina de las plantas superiores.
su papel como organismo independienic ha
o considerado como un vector pasiva parn el transporte
ndica ¢l papel del pelen como un individuo interactivo
que el polen interacciona tanto con 2l medio
o que puede tener esta capacidad de interaccio-

solen-pistilo

SUMMARY: Pollen 15 the male gometophytic gencration of higher plants, As a result of its
reduced size and life span, its role as an interactive orgamism has been neglected and it hos been
generally considered as a pasive vector whose only function was the transport of the mele game-

i i i the interactive nature of pollen stressing the
fact that polien actually interacts with th 1 as well as with other male gametophytes
md‘ I‘cm;\ic tissues, The implications that this interaction may play in gametophytic selection are
analyzed
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INTRODUCCION

Un hecho conservado en plantas es la al-
ternancia de dos generaciones: el esporofito
(generalmente diploide) y el gametofito (gene-
ralmente haploide). No obstante, conforme
avanzamos en la escala evolutiva, la importan-
cia de la fase gametofitica respecto z la espo-
rofitica ha ido progresivamente disminuyendo
tanto en la duracion de su tiempo de vida
como en su tamaiio Esta reduccidn alcanza su
méaximo valor en Angiospermas en las que el
gametofito masculino (polen) esta formado por
tres células (la celula vegetativa y las dos célu-
las espermdticas) y el femenino (saco embrio-
nario) por seis células situadas en el interior de
una célula binucleada. Estos dos gametofitos
producen los gametos; el gametofito masculino
praduce dos células espermaticas y el saco em-
brionario produce la ovocélula, Debido a esta
progresiva reduccion de In fase gametofitica, y
salvo excepciones a principios de este siglo
(JONES, 1928), generalmente se ha considera-
do al gametofito masculino como un merc
vector para la transmision del genoma a la si-
guiente generacion esporofitica y se ha habla-
do de ¢l como la generacién olvidada (HES-
LOP-HARRISON, 1979). Sin embargo, en los
altimos anos, esta emergiendo informacion
desde distintos flancos que apunta a que 2l po-
len no es simplemente un vector transmisor del
genoma de una generacion esporofitica a la si-
guiente. Asi, se ha comprobado que el polen
expresa gran parte de su informacién genética,
que presenta un comportamiento similar al del
esporofito que lo ha producido frente a nume-
rosos factores extemos y que puede ser objeto
de seleccidn para modificar la composicion ge-
nética de la generacion esporofitica resultante
(HORMAZA & HERRERO, 1994). Todo esto
es posible y viene mediatizado por la capaci-
dad del polen para interaccionar tanto con el
medio como con otros individuos. En este sen-
tido, el estudio de la relacion del polen con el
ecosistema se ha concentrada fundamental-
mente en la adaptacién a su transporte median-
& ansante pnlinumdnreg,  damas amynliamante

revisado (WASER, 1983; PELLMYR, 1992) y

que ha puesto de manifiesto ¢l alto grado de
coevolucion entre distintos organismos. Sin
embargo, hay también otro tipo de interaccio-
nes que, por encontrarse dispersas en la litera-
tura, quedan diluidas. En esta revision se reco-
ge la evidencia existente que subraya esta ca-
pacidad de interaccion del polen, tanto con ¢l
medio como con otros individuos, y se analiza
ol significado que puede tener esta interaccion.

INTERACCION CON EL MEDIO

En principio, la relacion directa del polen
con el medio es escasa ya que vive protegido
primero en el interior de los tejidos de la ante-
ra de su planta madre y posteriormente en el
interior de los tejidos de la planta madre del
gametofito femenino con el que va a aparearse
Su contacto directo con el medio ambiente se
veria reducido a la polimizacién, fase en que es
transportado de una planta a otra. Esto podria
hacer pensar que ¢l gametofito masculine no
requiere interaccionar con el medio. Sin em-
bargo, hay evidencias que indican que el polen
si responde a factores externos,

RESPUESTA A FACTORES EXTERNOS

Los primeros trabajos surgieron de ecolo-
gos que observaron como las plantas que cre-
cian sometidas u determinado estrés producian
pelen que presentaba una mayor resistencia a
ese estrés que polen procedente de plantas no
expuestas a esas condiciones. Los ejemplos
S0N NUMErosos,

Salinidad. Armeria maritima es una plan-
ta que crece en zonas costeras, Se comprobo
que polen procedente de poblaciones de Arme-
rig que viven mis cerca del mar es mas resis-
tente a la presencia de agua marina en el me-
dio de germinacion que polen procedente de
poblaciones de Armeria que viven més aleja-
das de la costa (EISIKOWITCH & WOO-
DELL, 1975). Un caso similar se ha observado
an Rosa (WEBER & REIMANN-PHILIPP
1939)
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Metales pesados. También en este caso
plantas que crecen en lugares que presentan al-
las concentraciones de metales pesados, como
puede ser el caso de minas abandonadas, pro-
ducen polen mas tolerante a la presencia de
metales ¢n sumedio de germinacion que polen
producido por plantas alejadas de esas minas,
Como ejemplos podemos citar: zinc en Silene
(SEARCY & MULCAHY, 1985a), cobre en
Mimulus (SEARCY & MULCAHY, 1985a),
aluminio en Zycapersicon (SEARCY & MUL-
CAHY, 1990).

pH. En especies forestales se ha compro-
bado que la tolerancia del polen estd estrecha-
mente relacionada con las condiciones de pH
del suelo en el que crecen los arboles que lo
producen (COX, 1986).

Temperaturn. Un ejemplo claro ocurre
en el género Lycopersicon. Lycopersicon kir-
Sufum es una especie originaria de la cordillera
andina a grandes altitudes y el polen que pro-
duce germina mejor a bajas temperaturas que
el polen producido por Lycapersicon escuien-
‘fum, originaria de condiciones subltropicales
(ZAMIR & al, 1981; PATTERSON & al,
1987) Comportamientos similares se han en-
contrado en otras especies vegetales tanto en la
adaptacién a altas como a bajus temperaturas;
Zea (HERRERQ & JOHNSON, 1980), FPha-
seoius (WEAVER & al, 1985), Juglans
(LUZA & al., 1987), Pistacia (POLITO & al,,
1988), o Solanum (KRISTJANSDOTTIR,
1990).

Otros agentes. Por otia parte, se ha visto
que ¢l polen también es capaz de responder a
presiones de seleccion con las que no necesa-
riamente ha convivida previamente la planta
que lo produce. En este sentido podemos resal-
tar la respuesta a herbicidas en Hewr (SMITH
& MOSER, 1985, SMITH, 1986), Zea (SARI-
GORLA & al,, 1992a; 19942, FRASCAROLI
& al, 1994) o Lolium (RICHTER &
POWLES, 1993), a antibioticos en plantas
transgénicas de Lycopersicon (BINO & al.,
1987, BINO & STEPHENSON, 1988), a toxi-
nas fingicas en Zea (LAUGHNAN & GA-
BAY, 1973), Brassica (HODGKIN & MCDO-
NALD, 1986; HODGKIN, 1990, SHIVANNA
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& SAWHNEY, 1993), Lycopersicon (BINO &
al, 1988; DARAKOV, 1995) y Dianthus
(SCHIVA & al, 1991) 0 a ozonao en Nicotiana
y Petinia (FEDER & SULLIVAN, 1969, FE-
DER. 1986) ¥ en Prunus (HORMAZA & al.,
1995).

SIGNIFICADO DE ESTA RESPUESTA

Parece claro que el polen es capaz de res-
ponder a diversos agentes externos y que hay
diferencias entre individuos en la respuesta ob-
tenida. El hecho que una generacién que, en
principio, no tendria necesidad de interaccio-
nar con ¢l medio esté preparada para responder
a ¢l nos lleva a pensar en cual puede ser el
sentido de esta capacidad de respuesta, Una
posible explicacién es que, dado que el polen
es una célula albergada dentra de otra célula,
se verd afectado por todo aquello que altere el
metabolismo celular. Cualquiera que sea el
agente estresante, si éste produce un efecto en
la planta, tiene que producir en primera instan-
cia un efecto a nivel celular. Asi, se ha pro-
puesto que el empleo de polen puede ser apro-
vechado con éxito en estudios de contamina-
cion atmasférica (WOLTERS & MARTENS,
1987) o en estudios toxicologicos en los que se
sustituyan animales de laborawria por polen
(STRUBE & al., 1991) llevando a la realidad
la propuesta que hizo ROSEN (1975) hace
veinte aflos de que en el futuro el polen se em-
plearia de un modo similar a como se habian
empleado canarios para conocer la presencia
de concentraciones toxicas de monéxido de
carbono en minas de carbon.

Sin embargo padrin haber algo mas, El
hecho que las respuestas del polen frene al
medio se correspondan con las del esporofito
que lo produce pone de manifiesto que estas
respliestas tienen una base genética, Esto unido
a que hay diferencias de respuesta entre indivi-
duos, es decir venabilidad, lleva a pensar que
en la fase gametofitica podriz haber una selec-
cion de individuos ¥, como resultado de esta
seleceion, los gametofitos masculinos mejor
adaptados a un determinado medic ambiente
tendrian mis posibilidades de intervenir en la
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en el estigma, la competicion entre gametofitos
masculinos procedentes de un individuo hete-
rozigotico puede iniciarse durante su desarrollo
en la antera (MULCAHY & al., 1982) 0 incly-
s0 dentro de una misma tétrada (WILLIAMS
& ROUSE, 15%0; MULCAHY & al, 1993)
Una vez completado su desarrollo en [a antera,
el envejecimiento de los granos de palen con-
lleva una progresiva reduccidn en su viabilidad
pero también aqui puede tener lugar una selec-
cion durante el proceso de mormalidad del po-
len, de forma que los granos de polen capaces
de sobrevivir durante mas tiempo en los pasos
previos a la germinacion van a tener también
mas posibilidades de intervenir en la fecunda-
cion (MULCAHY & al,, 1982),

Una vez que los granos de polen |legan al
estigma también se producen situaciones de
competencia. La mds extrema es la alelopartia
que consiste en la mhibicion de la germinacién
o del crecimiento de los tubos polinicos por la
presencia de polen o de extractos de polen de
otros individuos, ¥ que ha sido descrita tanto
m vitro como in vive en distintas especies ve-
getales. Jan vive, la competicion directa entre
pametofitos masculinos en el estigma mediante
la supresion de la actividad de otros pametofi-
tos fue descrita primeramente en cruzamientos
interespecificos (KANCHAN & JAYACHAN-
DRA, 1580; THOMSON & al, 1981, MUR-
PHY & AARSEN, 1989, 1995). Recientemen-
te el fenémeno ha sido también descrito en
cruzamientos intraespecificos (D'EECKEN-
BRUGGE, 1990).

Posteriormente, a lo largo del crecimiento
de los tubos polinicos en el estilo, también se
produce una situacion de competencia, de for-
ma que sélo una proparcion de los granos de
polen que han llegado a genminar en un estig-
ma es capaz de producir tubos polinicos que
lleguen hasta el dvulo. Los gametofitos mascu-
linos con una mayor tasa de crecimiento van a
ser los que, en igualdad de condiciones, tengan
mayores probabilidades de intervenir en la fe-
cundacién. Se han descrito diferencias entre
andividuos en la velocidad de grecimignio Jde
los tubos polinicos (SNOW & SPIRA, 1991) y
se ha visto que estas diferencias tienen un

1o

componente genético (SARI-GORLA & al,
1992b, 1994b). Por otra parte se ha discutido
hasta qué punto el éxito reproductive depende
de que se trate de mejores machos o de mejo-
res apareamientos (MARSHALL & FOLSOM,
1991) ya que el resultado final de la fecunda-
cién no sélo esta condicionado por el grado de
competitividad del gametofitc masculino sino
que también s ¢l resuliado de una interaccion
con la hembra y con el ambiente, de forma que
un determinado polen puede tener gran éxito
reproductivo en una hembra y/o ambiente de-
terminado pero paco éxito en otras condicio-
nes.

Efecto sinergistico, Sobrepuesta a esta si-
tuacian de competencia entre los gametofitos
maseulinos, se produce también una serie de
efectos sinergisticos que tienen como denomi-
nador comin que los granos de pelen que no
consiguen pasar a la generacion siguiente, de
algin modo, ayudan a los que si lo consiguen.
El primero de estos efectos se registra durante
la germinacidn del polen y se denomind efecto
poblacicn. Se chservo en experimentos in vitro
en diversas especies (revisado en VASIL,
1987) y consistia en que generalmente granocs
de polen aislados no eran capaces de una bue-
na germinacion; cuando ese mismo polen se
encontraba en compaiia de otros granos de po-
len la germinacion era normal. Posteriormente,
se comprobd que este efecto estaba mediatiza-
do por los niveles de calcio en el medio de
germinacion (BREWBAKER & KWACK,
1963). Cada grano de polen libera al medio
una pequeiia cantidad de calcio que no es sufi-
ciente para posibilitar la germinacién, mientras
que al reunir la de varios granos de polen se
alcanza el umbral requerido para su germina-
cion,

Este efecto sinergistico se observa tam-
bién tras la germinacion durante el crecimiento
de los tubos polinicos a lo larga del estilo. En
polimzaciones con mezclis de polen autoin-
compatibe y compatible, que es la sitvacion
que normalmente s¢ da en la naturaleza, se ha
shseriado que sl Seesimiante dle los s poe
linicos compatibles es mas ripido que en poli-
nizaciones efectuadas solo con pelen compati-
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ble (HERRERO & DICKINSON, 1580). Este
comportamiento podria estar asociado con la
activacion general del pistilo que se produce
tras la polimizacion (DEURENBERG, 1976) y
que también liene un cfecto alargando la vida
del saco embrionaric (HERRERQ & GAS-
CON, 1987).

INTERACCION POLEN-PISTILO

Todas estas interacciones entre los granos
de polen no pueden entenderse si se desligan
del escenario donde ocurren, que es el pistilo,
La fase progamica, que comprende desde la
polinizacién a la fecundacidn, parece estar es-
pecialmente disefiada para propiciar la interac-
cién macho-hembra. Esta interaccién se va de-
sarrollando en el tiempo y en el espacio a tra-
vés de las distintas estructuras que el tubo
polinico atraviesa en su camino hacia el évulo

Estigma, El estigma interacciona con el
polen proporcionando un medio adecuado para
© su germinacion (HESLOP-HARRISON &
HESLOP-HARRISON, 1985). Este medio en
algunas especies consiste en la produccion de
una secrecion (estigmas himedos) y en otras
en la produccion de una pelicula (estigmas se-
cos) (HESLOP-HARRISON & SHIVANNA,
1977). La germinacién del polen en el estigma
esti controlada por cambios en el medio pro-
ducido por el tejido estigmitico (GONZALEZ
& al. 1995a). Este medio no es idoneo para
polen de cualquier especie vegetal, lo que ex-
plica una buena parte de las barreras que difi-
cultan la obtencion de cruzamientas interespe-
cificos. La incapacidad de un determinado po-
len para germinar en un determinado estigma
ocurre tambien en las especies que presentan
incompatibilidad intraespecifica de tipo espo-
rofitico (ELLEMAN & DICKINSON, 1994),
aunque en este caso no se trata de un mecanis-
mo de incongruencia (HOGEMBOOM, 1975)
sino de un sistema finamente regulado (NAS-
RALLAH & NASRALLAH, 1993). El tamafio
del estigma y su receptividad afectan a la can-
tidad de polen que se puede depositar en él.
Tanto la prolongacion del periodo de receptivi-
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dad estigmitica coma el incremento de la su-
perficie estigmatica pueden favorecer la com-
peticion gametofitica incrementando el nimero
de granos de polen depositados sobre el estig-
ma.

Estilo. En el estilo se produce tambien un
apayo al crecimiento de los tubos polinicos. El
ripido crecimiznto de los tubos polinicos im-
plica una gran fabricacion de pared celular y
las reservas para fabricar esta pared se obtie-
nen de los tejidos del estilo. Al abrirse la flor,
los tejidos del pistilo estan llenos de reservas
de almidén. A medida que los tubos polinicos
atraviesan los tejidos del estilo, estas reservas
van desapareciendo (HERRERQ & DICKIN-
SON, 1979). Este hecho ha sido observado en
muy diferentes especies que presentan un esti-
lo sélido {SEDGLEY, 1979; HERRERO &
ARBELOA, 1989, GONZALEZ & al., 1995b),
Del mismo modo, en especies que presentan
un canil estilar se ha observado tanto la apari-
cion de una secrecion en este canal (LABAR-
CA & LOEWUS, 1973) como la incorporacion
de este material en los tubos polinicos durante
su crecimiento (KROH & al., 1971). Toda esto
pone de manifiesto que los tubos polinicos tie-
nen una dependencia trofica del pistilo. Esta
dependencia hace que el pistilo controle la ve-
locidad de crecimienta de los tubos polinicos
(HERRERO & ARBELOA, 1989) y también
juega un papel importante propiciando una
competencia entre los tubos polinicos (HOR-
MAZA & HERRERO, 1994). En varias espe-
cies se ha observada una reduccién en el ni-
mero de tubos polinicos a medida que éstos
atraviesan el estilo (LORD & KOHORN 1986;
HESLOP-HARRISON & al., 1985; CRUZAN
1986, 1989, 1990; HERRERQ, 1992). Esto es
debido a la peculiar arquitectura en forma de
embudo del tejido transmisor del estilo por el
que crecen los tubos polinicos, de forma que
se va estrechando conforme aumenta la distan-
cia desde el estipma, dejando cada vez menos
espacio ulilizable para el crecimiento de los tu-
hos al mismo tiempo que se produce una re-
duceidn en la cantidad de nutrigntes disponible
(HERRER(O, 1992).
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Ovario, El ovario es un escenario menos
explorado, pero todo parece indicar que en gl
tambien ocurre una intensa interaccion (HE-
RRERO & al., 1988) habiéndose comprobadp
en diversos casos que el acceso de los tubos
polinicos al évulo es un proceso estrictamente
regulado. En este sentido, en muchas especies
se ha descrito una protuberancia en la placena
que se enfrenta al micropilo: el obturador. Ep
melocotonero se ha abservado que este obtun-
dor juega un papel importante regulando el
paso de los tubos polinicas, de forma que ese
paso s6lo es posible cuando el oblurador entra
en una fase secretora (ARBELOA & HERRE-
RO, 1987). Este comportamiento produce de-
tenciones en el crecimiento de los tubos polini-
cos (HERRERO & ARBELOA, 1989). Una
estrategia similar, aunque mediada por un me-
canismo diferente, el ponticulus, se ha obser-
vado en pistachero, una especie calazdgama
(MARTINEZ-PALLE & HERRERO, 1595)
Por otra parte en kiwi, una especig que tiene
una alta tasa reproductiva, se ha comprobado
que la secrecion de los abturadores se produce
durante un largo periodo de tiempo (GONZA-
LEZ & al, 1995b). También se han observade
procesos de retraso en la fecundacion una vez
que los tubos polinicos han llegado a la base
del estilo en una serie de especies (WILLSON
& BURLEY, 1983). Estos retrascs son espe-
cialmente importantes en Gimnospermas aun-
que también ocurren en algunas Angiosper-
mas. En este sentido es interesante sefialar que
la presencia del estilo como medio en el que
se produce la interaccién entre los gametofitos
masculinos y con los tejidos femenines es ex-
clusivo de las Angiospermas, por lo que parte
de la seleccidn entre los gametofitos masculi-
nos ya ha sido realizada antes de la llegada de
éstos a la base del estilo, no siendo éste el
caso en Gimnospermas. Queda por conocer el
papel que juegan estas detenciones, pero se ha
propuesto que de algin modo juegan un papel
en la reduccion de la poblacion de gametofitos
femeninos (HERRERQ, 1992) con lo que po-
drian estar implicadas en lo que se ha denomi-
nadb eikccion de pareja en plantas (VAR-
SHALL & FOLSOM, 1991)

SIGNIFICADO DE ESTA INTERACCION

Los diferentes eventos, que van ocurrien-
do a lo largo del viaje del tubo polinico a tra-
vés del pistilo, comparten una misma filosofia
y es que el pistilo los controla a través del sus-
tento que proporciona a los tubos polinicos. El
pistilo, a lo largo de sus diferentes estructuras
propicia un medio adecuado para la germina-
cién del polen y el crecimiento de los tubos
polinicos. La dependencia de los tubos polini-
cos de este sustento para poder seguir crecien-
do es la clave por la que el pistilo controla el
crecimiento de los tubos ya que el suministro
no es ad libitum sino que se produce de modo
discreta en distintos momentos y estructuras,
lo que conduce & que se produzean aceleracio-
nes y deceleraciones a lo largo del crecimiento
del tubo polinico (HERRERO Y ARBELOA,
1989). Por otra parte, el que la disponibilidad
de nutrientes no sea siempre la misma sino
que vaya disminuyendo a medida que los tu-
bos polinicos se adentran en el pistilo hace que
cada vez el acceso a esos nutrientes sea mds
restringido, con lo que se produce una reduc-
cién en el tamaiio inicial de la poblacion de
gametofitos masculinos (HERRERO, 1992)

El pistilo parece pues especialmente bien
disediado para favorecer la compelencia entre
sametofitos masculinos. Esta competencia pro-
picia una situacion de seleccion entre estos ga-
metofitos. Hay aspectos de esta seleccion que
son bien conocides y establecidos, como puede
ser [a eliminacién de individuos con genes le-
tales (CHASAN & WALBOT, 1993), de indi-
viduos de ofras especies a través de los siste-
mas de incompatibilidad interespecifica (de
NETTANCOURT, 1877), o de individuos em-
parentados a través de los mecanismos de in-
compatibilidad intraespecifica (LEWIS, 1994),
que evitan la cosanguinidad. Sin embargo, evi-
dencias que van emergiendo desde distintos
flancos sugieren que esta seleccion podria te-
ner un marce mas amplio y podria estar impli-
cada en seleccionar los mejores individuos. La
pregunta gue surge entonces €s qué es ser me-
Jwor Mienteae que s han rapisteule difncanan
genotipicas entre individuos en lo que se refie-
re a su velocidad de crecimiento (SNOW &
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SPIRA, 1551), st la seleccicn operase de modo
absoluto, el razonamiento de WALSH &
CHARLESWORTH (1992) de que ello condu-
ciri a la fijacion de los caracteres que contro-
lan Ja velocidad de crecimiento del tubo poli-
nico seria valido. De ahi que ser mejor se re-
fiera a ser mejor para una hembra determinada
en un medio determinado. Se conoce que en
plantas sometidas a un estrés se produce una
reduccion en la viabilidad de los gametofitos
masculinos que producen (YOUNG & STAN-
TON, 1990) y tambien se sabe que presicnes
de seleccion modifican las descendencias obte-
nidas en esas condiciones. Queda por valorar
hasta qué punto la seleccidn gametofitica parti-
cipa en este proceso. Una caracteristica pecu-
liar del polen es que comparte con los micro-
organismos dos de las camcteristicas que per-
miten una ripida evolucion de esos seres
vivos: gran tamafio de poblacion y haploidia
(MULCAHY, 1979). A esto hay que ahadir
que el polen responde a agentes externos y que
tiene lugar una intensa compelenciz entre inci-
viduos, lo que lleva a una situacion de selec-
cién propiciada por la interaccion polen-pisti-
lo. Son éstas las evidencias indirectas que con-
vergen en apuntar a que la seleccion
gametofitica podria jugar un papel relevante en
el proceso evolutivo de las Angiospermas,
aunque todavia no tenemos una visién clara de
como ocurre el procesa. Lo que si parece claro
es que el polen es un organismo interactivo
tanto con el medio como con otros granos de
polen y con los tejidos del pistilo y que esa
interaccion tiene importantes implicaciones en
seleccion sexual v en determinar qué gametofi-
tos masculinos van a transmitir sus genes a la
siguiente generacion esporofitica,
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