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RESUMEN

Las caracteristicas de historia de vida han sido consideradas por la teoria como
adaptaciones particulares a las presiones de seleccion en la actualidad, aunque muchas de
estas puedan ser el resultado de compartir un ancestro comin. Comtnmente los estudios
de evolucion de historias de vida han sido analizados desde una perspectiva ecologica y
ahistorica. En este trabajo se pretende cubrir el analisis de la variacion geografica, genética
y ecologica desde un enfoque historico, considerando las relaciones genealogicas.

El Método Comparativo nos permite dividir la varianza total de un caracter dado
en su componente filogenético, heredado de sus ancestros y el componente especifico, el
cual es el resultado de evolucion independiente y puede interpretarse como adaptativo.

En este estudio, hemos analizado la variacion morfologica, genética y de
caracteristicas de historia de vida en once especies del género Tithonia (Asteraceae).

El método de autocorrelacion filogenética fué empleado en este estudio para
evaluar el nivel al cual los caracteres morfolégicos y los de historia de vida, son
consecuencia de los efectos filogenéticos y, el analisis de la variacion genética para
detectar la influencia de la seleccion natural en la diferenciacion de las especies. Se
realizaron analisis cladistas con las matrices de presencia-ausencia de alelos y los
caracteres de historia de vida, para proponer hip6tesis evolutivas y compararlas con la
propuesta a partir de la informacion morfolégica.

En lo que respecta a la variacion geografica (Capitulo II), encontramos que existen
diferencias interespecificas asociadas al habito, siendo las especies de ciclo de vida anual,
las que presentan un mayor tamaifio de semilla, de flor y cabezuelas de mayor talla.
Respecto los analisis de autocorrelacion, encontramos que, el tamafio de la semilla, el de la
flor, el nimero de flores, semillas por cabezuela y tamaiio de la cabezuela, se encuentran
grandemente influenciados por la historia evolutiva del grupo entre el 30% y el 60%.

La variacion genética (Capitulo III), se analizo con siete enzimas polimorficas y se
obtuvo que los valores de heterocigosis oscilan entre 0.103 y 0.129, no se muestra
diferencia entre los habitos anuales y perennes y tampoco entre los esperado segun el
equilibrio Hardy-Weinberg. El nimero promedio de alelos varia entre 1.4y 2.1. Los
estadisticos Fgr son estadisticamente diferentes de 0, lo que sugiere que la seleccion puede
ser la principal causa de la diferenciacion observada entre especies. Se elabor6 un
cladograma empleando la técnica de parsimonia (PAUP) y se obtuvo una topologia que no
concuerda con la hipdtesis evolutiva morfoldgica, sobre todo en la disposicion de las
especies de habito anual y perenne.

En el Capitulo IV, donde se analiza la variacion en las caracteristicas de historia de
vida obtuvimos, para un analisis de componentes principales, que las especies anuales y
perennes se diferenciaban por sus respuestas demograficas, a excepcion de una especie
perenne (7. diversifolia) que fue mas similar a las anuales. También encontramos
evidencia del arrastre filogenético en siete caracteristicas de historia de vida y porcentajes
de varianza relacionados con la historia del grupo entre 37% y 75% .

Finalmente, en la Discusion General (Cap. V), se propone una hipétesis evolutiva
del grupo con la evidencia geografica, molecular y ecologica, la cual presenta gran
similitud con la propuesta morfolégica. Por altimo se discuten las ventajas y desventajas
del uso del Método Comparativo en estudios de ecologia evolutiva.



ABSTRACT

Life-history characters have been considered by the theory as representing adaptations to
contemporary selective pressures, although characters could be the expression of sharing a
common ancestor. Frecuently life-history analysis have been made from an ahistorical
perspective. In this Dissertation I attempet to analyse geographic, genetic and ecological
variation from an historical perspective, taking into account phylogenetic relationships.

The Comparative Method help us divide total trait values into phylogenetic ones,
inherited from an ancestral species, and specific values i.e. those resulting from
independent evolution.

In this study I have analysed the morphological, genetic and life-history traits for
eleven species of the genus Tithonia (Asteraceae).

The phylogenetic autocorrelation model was employed to test wether
morphological characters and life history traits are the consequence of phylogenetic effects
or independent evolution and the genetic variation analysis were made to detect the
influence of natural selection on species differentiation. Cladistic analysis were conducted
with the genetic and life-history data (independently), to proposse an evolutionary
hypothesis and compare them with the morphological cladogram.

With respect to geographical variation (Chapter II), strong interspecific variation
was detected in relation to plant habit. Annual species present a higher seed size, head and
flower size. Autocorrelation analysis demonstrates that seed , flower and head size, flowers
and seeds per head, are greatly influenced by the genus phylogeny having variances
between 30% and 60%.

Genetic variation (Chapter I1I) was detected with electrophoretical anlayses. Seven
polymorphic isozymes were assayed. Heterocis varies between 0.103 and 0.129 , and no
difference between annual and perennial habitat was observed. Also, no deviations from
Hardy-Weinberg equilibrium were observed. The effective allele number varies from 1.4 to
2.1. Fsr values are not statiscally different from 0 wich strongly suggests that selection
may be the main agent in generate differentiation between the species. The phylogenetic
tree generated by PAUP with a presence-ausence allele matrix is in discordance with the
morphological one, the main difference is related with the ubication of annual and
perennial species.

When life-history traits were analysed (Chapter V), via a Principal Component
Analysis, perennial and annual species conform different groups (as the morphological
cladogram predicts) with exception of 7. diversifolia a perennial species more related with
annuals. Also, high evidence of phylogenetic effects was detected for seven life-history
triats and the percentages of variances related with phylogeny varies from 37% to 75%.

Finally a cladogram was built with the morphological, genetic and ecologic
information, this “new” topology has more concordance with the morphological tree and
finally a disscusion about “use and abuse” of comparative methodologies in evolutionary
ecology is presented.



CAPITULO L- INTRODUCCION GENERAL

RESUMEN.

En este capitulo se presentan cuales han sido los modelos mas relevantes, desde un
punto de vista histérico, para el estudio de la evolucion de historias de vida.
Asimismo, se incorpora una pequeiia revision sobre la importancia de realizar
estudios en ecologia que consideren el aspecto de las relaciones filogenéticas de los
taxa a estudiar para poder realizar comparaciones entre especies. También se revisa
con detalle la metodologia cominmente utilizada para realizar comparciones y
considerar la varianza asociada a un caracter con la historia evolutiva del grupo y
aquella que puede ser considerada como evolucion ulterior de los taxa. Finalmente, se
detallan algunos estudios en especies vegetales que han empleado esta técnica

comunmente llamada "El método comparativo"'.

INTRODUCCION.
La historia de vida de un organismo
esta compuesta por sus patrones de
crecimiento, diferenciacion,
almacenamiento  de  energia y,
especialmente, reproduccion a lo largo
de su ciclo de vida (Begon et. al
1986). Los organismos “invierten”
diferentes porcentajes de su vida en
cada una de las anteriores actividades,
lo que hace que cada historia de vida
pueda ser considerada, en esencia,
unica. Los elementos mas importantes
a medir en los estudios de evolucion

de historias de vida son las tasas de

natalidad y mortalidad especificas de la
edad en una poblacion.

La principal actividad de la
biologia evolutiva ha sido la de
entender y explicar las similitudes y
diferencias en las historias de vida, lo
cual hace necesario hacer
comparaciones. Las mas comunes en
los estudios de evolucion de historias
de vida, consisten en conocer las
variaciones demograficas de una misma
especie en diferentes ambientes o de
especies relacionadas en un mismo
ambiente, para evaluar qué tanto por el
proceso de seleccion se pueden estar
generando adaptaciones. Durante el
curso de su evolucion, las especies han



ido difiriendo en la medida en que se
han seleccionado adaptaciones
caracteristicas en cada ambiente o en
cada especie. Por lo tanto, introducir
especies diferentes en un mismo
ambiente para evaluar qué tanto una
respuesta es debida a la variacion
ambiental nos permitiria comparar sus
diferentes respuestas en el contexto de

la teoria de la seleccion natural.

DESARROLLO DE LA TEORIA
DE HISTORIAS DE VIDA.

La teoria de historias de vida se ha
desarrollado basicamente a partir de las
ideas demograficas. Mac Leod (1894,
citado en Hermy y Stieperaere 1985),
reconocio que las especies vegetales,
en un sentido generalizado, presentan
dos tipos de ciclo de vida: especies
capitalistas y especies proletarias. Las
primeras son aquellas que pueden
acumular gran cantidad de reservas,
producen  grandes  flores  muy
aromaticas y con mucho néctar, lo que
genera muchas visitas por parte de los
polinizadores. Usualmente requieren de
polinizacién cruzada y por lo general
son de ciclo de vida largo. En el otro
extremo, las especies proletarias son
aquellas que presentan las
caracteristicas opuestas a las anteriores.
Cole (1954), propone que las historias
de vida deben analizarse en funcion del
crecimiento poblacional derivado de las
estrategias reproductivas que siguen las

poblaciones, las cuales clasificé en:
semelparidad e iteroparidad. La
estrategia semélpara  consiste en
reproducirse solamente una vez durante
todo el ciclo de vida (como los agaves
y las especies herbaceas anuales, entre
otras) y la iteropara implica mas de una
reproduccion a lo largo de la vida
(como la mayoria de las perennes). En
dicho estudio, el autor considera que
un aspecto importante es el que se
refiere al hecho de que es necesario
tener conocimiento de la demografia de
las especies a estudiar, puesto qua la
seleccion  natural moldearia los
patrones de historia de vida que
hicieran a una poblacion eficiente en
términos de crecimiento poblacional.
Esta contribucion a la ciencia permitid
a los ecologos de la década de los afios
50'S pensar en términos de estrategias,
esto es, ver el ciclo de vida de una
especie como una estrategia designada
a maximizar la adecuacion de la
poblacién, entendida como el producto
demografico Ix (supervivencia
especifica de la edad) por my
(fecundidad especifica de la edad)
(Kingsland 1985).

De estas ideas, surge un topico
importante que ha sido ampliamente
documentado y que es el estudio de la
evolucion de las tasas y los costos de la
reproduccion (Roff 1992).

Posteriormente, los estudios de
Lack (1954) y Cody (1966)
particularizaron en el costo de la



reproduccion (en poblaciones de aves
principalmente) y concluyeron que el
tamaio de la nidada era dependiente
del ambiente al cual se enfrentara el
organismo, de la  competencia
(principalmente por sitios para anidar y
alimento para los descendientes) y de
las probabilidades de supervivencia a
diferentes edades.

En términos generales, el
estudio de Cody (1966) que se
denomina el Principio de Asignacion,
es el que se maneja mas cominmente
cuando se hace hincapié en que nimero
de  descendientes  por  evento
reproductivo maximiza la adecuacion.
Por lo general, diremos que la nidada
que maximiza la adecuacion es la que
permite valores mayores de
supervivencia y reproduccion, para los
individuos. Esto es, si en un ambiente
que se encuentra cerca del tamaiio
poblacional conocido como capacidad
de carga (K), un individuo deja un
nimero muy alto de descendientes,
[como la densidad poblacional se
encuentra muy cercana al maximo
teorico, entonces la competencia por
recursos sera alta e intensa), el
resultado sera que algunos de los
descendientes no obtengan los recursos
necesarios para aumentar su biomasa y
supervivencia y por lo tanto mueran.
La moraleja seria que en ambientes de
alta densidad poblacional, la seleccion
natural seleccionarda o promovera que

aquellos individuos que presenten un

tamafio de nidada mas bien pequefio,
que al abatir las altas tasas de
mortalidad  permitirian que los
descendientes lleguen a la edad
reproductiva. Lo anterior es porque
dichcos indiviuos pueden alcanzar
tamanos mayores, dado que, tienen mas
recursos. Por otro lado, en ambientes
donde la densidad poblacional sea baja,
la seleccion favorecera tamafios de
nidada altos, puesto que las
restricciones  impuestas por la
competencia  interespecifica  (p.ej.
espacio y alimento), no seran ahora las
principales causas que determinen la
supervivencia juvenil.

La evidencia presentada por
Lack y Cody apuntaba en el sentido de
que la densidad poblacional jugaba un
papel importante en las estrategias
posibles que podian seguir las especies
ante diferentes ambientes. Estos
argumentos llevaron a MacArthur vy
Wilson (1967), a plantear las ideas de
seleccion r y seleccion K, las cuales
estan englobadas en un marco mas
general [la teoria de Biogeografia de
Islas], donde se define qué es lo que
promueve la selecion natural en
condiciones de colonizaciéon de
ambientes o cuando estos se
encuentran saturados. Lo que se ha
denominado como  especies  r-
seleccionadas o estrategas r, son
aquellas que crecen en ambientes
fluctuantes y se caracterizan por una

madurez temprana, alto nimero de



descendientes, reduccion del cuidado
paterno a la descendencia y un solo
evento de reproduccion con alto
esfuerzo reproductivo (ER). El ER
puede definirse como la proporcion de
recursos disponibles que es asignada a
la reproduccion en un periodo
determinado de tiempo (Begon et al.
1986). Los individuos favorecidos por
la seleccion K, son aquellos que estan
presentes en ambientes estables,
presentan madurez sexual tardia, un
gran nimero de eventos reproductivos
con pocos descendientes pero por lo
general de gran talla, cuidado paterno a
la descendencia y un esfuerzo
reproductivo mas bien bajo (Stearns
1976). Las ideas de MacArthur vy
Wilson han sido largamente discutidas,
continuamente puestas a prueba, pero
sobre todo bastante utilizadas, porque
de alguna forma han marcado un
parteaguas en los estudios de evolucion
de historias de vida.

Una hipotesis alternativa a las
ideas de r y K, es la propuesta por
Murphy (1968) y Schaffer (1974), que
es conocida como  bet-hedging
(apuesta protegida en espaiiol), la cual
trata especificamente acerca de las
consecuencias de las fluctuaciones de
las tasas de mortalidad en los diferentes
estadios de ciclo de vida. Por ejemplo,
cuando la mortalidad juvenil o la tasa
de natalidad fluctGan y la mortalidad
de los adultos no lo hace o lo hace en
menor grado, debido a que el ambiente

es fluctuante , la seleccion favorece a
los  organismos que  presenten
caracteristicas similares a los individuos
sujetos a  seleccion-K.  Si  las
fluctuaciones en las tasas de natalidad y
mortalidad de los juveniles son mas
predecibles como resultado de que el
ambiente es estable, los organismos que
se reproduzcan a edades tempranas,
pero mas de una vez, seran los
favorecidos. Cuando la mortalidad de
los adultos no es predecible, Ia
seleccion en ambientes fluctuantes y en
aquellos clasificados como constantes
favorecera combinaciones de
caracteristicas  predichas por la
seleccion r y K. Desde luego que no
seran las mismas para ambos tipos de
ambiente, sino que habra caracteristicas
diferentes conforme se "aproxime mas"
a la estrategia r o a la estrategia K,
respectivamente.

Los principios propuestos por
Cody (1966), MacArthur y Wilson
(1967), Murphy (1968), Schaffer
(1974) y Stearns (1976) son los que
prevalecen para intentar conocer como
es que la seleccion natural promueve
ciertas historias de vida en poblaciones
sujetas a diferentes ambientes.

Los estudios de evolucion de
historias de vida se han enfocado
basicamente a entender como es que
evolucionan  los  patrones  de
supervivencia y  fecundidad en
diferentes ambientes. Las
caracteristicas de historia de vida se



han considerado principalmente como
adaptaciones particulares a un ambiente
determinado. Desde luego, esto puede
ser  parcialmente  correcto, pero
debemos considerar también que una
respuesta demografica en un ambiente
determinado puede estar influenciada
por la historia evolutiva del organismo.
Esto es, las caracteristicas que
presentan las especies actualmente,
pueden haber evolucionado en sus
ambientes recientes o tener un origen
determinado por los ancestros de las
especies en cuestion. Lo anterior
implica que un grupo de especies
relacionadas pueden presentar
caracteristicas derivadas de un ancestro
comun o independientemente de €l.

En este contexto es que en
biologia evolutiva uno de los objetivos
principales consiste en entender el peso
que tiene el proceso de seleccion
natural como factor determinante en
generar  evolucion y  producir
adaptaciones.

La hipotesis central en la
mayoria de los estudios de evolucion
de caracateristicas de historias de vida
consiste en que la variacion en éstos se
encuentra restringida en gran medida
por los "trade-offs" (trueques es el
término que emplearé en este texto)
entre caracteres. Dichos trueques
pueden definirse y la evolucion de los
caracteres puede predecirse ya sea por
un modelo que asuma que la seleccion

maximiza alguna medida que defina la

adecuacion o un modelo genético (Roff
1992). Esto ultimo es importante
puesto que la evolucion no actua en
ausencia de variacion genética y, por lo
tanto, es relevante estudiar las bases
genéticas de los caracteres de historia
de vida. Idealmente los estudios de
evolucion de historia de vida deberian
contemplar el analisis demografico y el
analisis genético de las poblaciones. Sin
embargo, evaluar al menos uno de los
dos niveles nos permite hacer
inferencias validas sobre los procesos
evolutivos.

/ Cole (1954), propone que la
seleccion natural sera determinante en
moldear los patrones de historia de vida
que hagan a las poblaciones ser "mas
eficientes". Esa eficiencia, en general,
es la tasa de crecimiento poblacional
como una medida de la adecuacion
promedio. Aunque podria pensarse que
esta idea favoreceria el concepto de
seleccion de grupo, parece claro ahora
que la propuesta giraba en torno al
genotipo (Roff 1994).

Por lo general los caracteres de
historia de vida son considerados
adaptativos (Stearns 1992) y definir de
una manera precisa que es una
adaptacion no es una tarea sencilla, de
hecho se han formulado muchas
definiciones del término.

Para efectos de este estudio
utilizaremos la definicion de Williams
(1966): "Adaptacion es un cambio en
un fenotipo, el cual se presenta en



respuesta a un cambio especifico del
ambiente y tiene una clara relacion
funcional con ese cambio, el cual
resulta en un mejoramiento en el
crecimiento, la supervivencia o la
reproduccion; de otra manera no
apareceria”

Resulta por lo tanto importante
preguntarse Como podemos
determinar el valor adaptativo de un
caracter de historia de vida? ;Qué
enfoques son los mas comunmente
utilizados y cual es su validez?

/" La evolucién es un proceso de
modificacion a travées de la
descendencia y el principal agente de
esta modificacion es la seleccion
natural. Esta puede producir cambios
sustanciales a corto plazo. ,

Los estudios que intentan
identificar las circunstancias bajo las
cuales  ciertos  caracteres  son
adaptativos, deben por lo tanto ser
evaluadas comparando grupos de
organismos que habiten bajo diferentes
condiciones (Bell 1989). Si aunado a lo
anterior contamos con una hipotesis de
la evolucion de los grupos a comparar
(es decir una filogenia), podemos
evaluar qué tanto el caracter a estudiar
puede ser resultado de la historia
evolutiva del grupo y qué tanto puede
deberse a la evolucion ulterior del
taxon, lo que entenderiamos como
adaptacion. Desde luego, no
necesariamente la historia evolutiva del
grupo se encuentra exenta de contener

eventos que sean considerados
adaptativos y persistan en los diferentes
linajes. Lo que es importante
considerar en este punto es la
posibilidad de encontrar explicaciones
alternativas a los eventos que no sean
necesariamente resultado de la historia
evolutiva del grupo. Todo lo anterior
comprende a lo que en biologia
evolutiva se conoce como el Método
Comparativo.

Recientemente Harvey y Purvis
(1991), han sefalado que los analisis
comparativos se han transformado al
utilizar un mayor rigor estadistico. Los
modelos estadisticos que se utiliza para
hacer las comparaciones, son una
hipotesis de coémo ha actuado el
proceso de evolucion. Este tipo de
analisis conforman la base de un nuevo
enfoque en los estudios comparativos,
los cuales estan adecuadamente
sustentados en reconstrucciones
filogenéticas apropiadas. Otra razon
por la cual el método comparativo ha
mostrado ser importante, es el hecho
de que las explicaciones evolutivas no

estan sujetas a experimentacion.
EL METODO COMPARATIVO

El enfoque comparativo no es nuevo en
biologia evolutiva, de hecho fué la
metodologia preferida de Darwin
(Harvey y Pagel 1991). El propio
Darwin utilizo el método comparativo

al analizar la frecuencia de especies



dioicas en la flora de Gran Bretafia:
"Con wun argumento comparativo,
mostro que la frecuencia de especies
dioicas es mayor entre arboles que en
otro tipo de plantas, particularmente las
hierbas. Darwin explico la tendencia
argumentando que existia un mayor
riesgo de autofertilizacion en arboles,
puesto que presentan un gran nimero
de flores" (Ridley 1992, pp 37). Este
argumento sobre la menor incidencia de
hermafroditismo en arboles, es uno de
los varios argumentos comparativos en
el trabajo de Darwin y de los que han
provocado mayor interés en la biologia
evolutiva actualmente, sobretodo por la
evidencia cuantitativa y el
razonamiento para demostrar la
tendencia.

Bock (1977) consider6é que los
analisis comparativos mas utilizados
para evaluar adaptaciones eran los
siguientes: i) Comparaciones
morfologicas, ii) Reconstrucciones
filogenéticas, iii) Paleontologia y iv)
Comparaciones ecologicas. Gittleman y
Luh (1992) consideran que esta
metodologia se ha wvuelto obsoleta
basicamente por los avances en las
reconstrucciones filogenéticas y los
analisis estadisticos que son esenciales

para el método comparativo.

(Como es que se concibe
actualmente el Método
Comparativo?

Bésicamente cualquier estudio
comparativo cumple o intenta cubrir las
siguientes  cinco  consideraciones
generales (Gittleman y Luh 1992):

i) Hipotesis principal. Las explicaciones
causales que involucran factores
ecologicos o evolutivos que afectan a
los caracteres fenotipicos.

ii) Rango de variacion de los caracteres
a estudiar.

iii) Existencia de wuna hipoétesis
evolutiva o clasificacion jerarquica. Por
ejemplo, filogenia o taxonomia.

iv) El rango de variacion una vez que
los valores fenotipicos de los caracteres
a estudiar han sido transformados por
algin procedimiento estadistico.

v) Conocimiento de la tasa y tiempo de
evolucion que muestre la divergencia
de los caracteres. En muchos estudios
comparativos esta informacion
evolutiva se basa (modelo nulo) en la
variacion esperada de los caracteres.

.Cuales son los analisis utilizados en

los estudios comparativos?

Como  primer punto  debemos
considerar que existen comparaciones
para variables discretas y continuas.
Para analizar las variables discretas, el
método de conteo de eventos
evolutivos  independientes  (Ridley
1983), resulta el mas adecuado. Este
método se ha desarrollado para
identificar eventos de evolucion
paralela y convergente. La logica del



método de Ridley reside en identificar
cambios o transiciones en los estados
de los caracteres a lo largo de una
filogenia. Idealmente, los patrones de
cambio estarian libres de los efectos de
la filogenia, dado que el método
considera solo los eventos de evolucion
independientes a partir de los estados
ancestrales (Pagel y Harvey 1988).
Para el analisis de variables
continuas, los métodos que podemos
considerar mas relevantes son los de
Clutton-Brock 'y Harvey (1977),
Stearns (1983), Cheverud et al. (1985)
y Felsenstein (1985). El método de
Clutton-Brock  (1977), utiliza un
analisis de wvarianza anidado para
examinar como la variacion total de un
caracter de distribucion continua se
distribuye entre los diferentes niveles
taxonomicos. Stearns (1983) genero
una técnica que utiliza el analisis de
varianza para controlar los efectos de la
taxonomia en los estudios de evolucion
de historias de vida. Las diferencias en
los valores promedio de las variables en
los diferentes ordenes, asi como para
familias dentro de ordenes, representan
los efectos taxonomicos que ejercen
influencia sobre los valores promedio a
nivel especifico. Posteriormente se
procede a restar para cada especie el
valor promedio del orden; los
residuales para el nivel de especie se
encontrarian  libres de  variacion

resultante de diferencias entre ordenes.

El método de Cheverud et al.
(1985), consiste en dividir la varianza
total de un caracter fenotipico en el
componente atribuible a su herencia
filogenética mas una fraccion de la
varianza que no se atribuye a la
filogenia. Esto permite conocer
cuantitativamente la inercia filogenética
que puede poseer un caracter en un
linaje determinado.

Gittleman y Kott (1990), han
producido una modificacion al modelo
anterior en el cual presentan la
posibilidad de  emplear  tanto
informacion filogenética como
clasificaciones taxonomicas. Este se
basa en el uso del analisis de
autorregresion: los datos comparativos
estan correlacionados debido a la
filogenia y la correlacion tiende a
disminuir conforme lo hace la distancia
filogenética. Conforme se ha descrito
en la teoria de procesos espaciales
(Cliff y Ord 1981, en Gittleman y Luh
en prensa), los métodos de
autorregresion, suponen alguna
correlacion entre los datos y permiten
eliminarla. Por lo tanto, un requisito
para utilizar los métodos de
autorregresion en problemas de indole
comparativo es el  diagnosticar
correlacion filogenética en los datos
(Gittleman y Kott 1990).

Un objetivo comun en los
estudios que incluyen informacion
filogenética en sus analisis es "tener

control sobre los efectos de la



filogenia", para poder conocer el
significado  adaptativo de cierto
caracter. Con base en lo anterior
debemos diferenciar entre un efecto de
la filogenia y una restriccidon
filogenética. Cuando existe variacion en
un caracter (o falta de) o existe
correlacion entre ese caracter y la
filogenia empleada, es evidencia de un
efecto de la filogenia. Una restriccion
implica disminucion del rango del
caracter en respuesta a fluctuaciones en
el ambiente o cambios en la presion de
seleccion (Edwards y Naeem 1993).

Es importante recalcar que
considerar la perspectiva historica en
los analisis comparativos puede proveer
dos grande ventajas: i) considerar la
filogenia permite o incorpora el
potencial de elaborar de una manera
mas refinada analisis tanto ecologicos
como evolutivos y ii) la disponibilidad
de un arbol filogenético mejora el
entendimiento de la evolucion de
estructuras  complejas, sugieriendo
hipotesis de la transformacion sobre los

caracteres.

ECOLOGIA Y FILOGENIA: LA
INTERACCION.

Los enfoques filogenéticos en
ecologia principalmente se han aplicado
en la ecologia de poblaciones, ecologia
de la conducta, evolucion de historias
de vida y también en estudios de

coevolucion. De un total de 30 estudios

reportados que emplean alguna de las
metodologias comparadas, solamente
tres de ellos han sido realizados con
especies vegetales (Miles y Dunham
1993, ver Tabla 1).

Uno de los primeros estudios
para especies vegetales, conjuntando la
informacion ecoldgica y la evolutiva
(un arbol filogenético en particular para
este caso) es el de Wanntorp (1983).
Dicho autor considera que la ecologia
evolutiva trata de proporcionar
explicaciones  adaptativas de los
caracteres de los organismos. Anota
que si se observa la distribucion de
caracteres entre especies relacionadas
se encontrara que estan agrupadas con
una cierta jerarquia y esto podria
representarse en un cladograma.
Analiza también, con base en
informacion  proporcionada por la
hipétesis evolutiva, el habito de ser
perennifolio o deciduo para diferentes
especies de encinos y concluye que
existe una relacion estrecha entre ser
perennifolio y los ambientes tropicales
y mediterraneos y entre ser caducifolio
y los ambientes templados. Lo
relevante para la biologia evolutiva es
que es necesario tener consideraciones
previas de la sistematica de los grupos
a estudiar para probar hipotesis
particulares sobre la adaptacion. En ese
estudio se discute que la condicion de
ser caducifolio podria ser una
adaptacion a los ambientes templados.



Tabla 1.- Métodos comparativos empleados en diferentes estudios. (Solo se anotan los que
emplean los métodos de remocion y control de los efectos de la filogenia). (Modificado de

Miles y Dunham 1993).

METODO EMPLEADO RELACIONES ESTUDIOS
(AUTOR) GENEALOGICAS REALIZADOS
ANDEVA ANIDADO TAXONOMIA ANIMALES = 6

(BELL 1989)

VEGETALES =2
(Mazer 1989),
(Herrera 1992).

AUTOCORRELACION TAXONOMIA y ANIMALES = 5

FILOGENETICA SISTEMATICA VEGETALES =0

(CHEVERUD et al 1985) FILOGENETICA

CONTRASTES TAXONOMIA y ANIMALES = 14

FILOGENETICOS SISTEMATICA VEGETALES = 0

INDEPENDIENTES FILOGENETICA

(BURT 1989)

REGRESION TAXONOMIA y ANIMALES =3

FILOGENETICA SISTEMATICA VEGETALES = 0

(GRAFEN 1989) FILOGENETICA

MAPEO DE SITEMATICA ANIMALES = 10

CARACTERES Y FILOGENETICA VEGETALES =1

OPTIMIZACION (Donoghue 1989)

(CARPENTER 1988)

COMPARACION DE SISTEMATICA ANIMALES =5

GRUPOS HERMANOS FILOGENETICA VEGETALES = 1

(MITTER et al. 1989) (Ericksson y
Bremer 1991)

PEDIGREE SISTEMATICA ANIMALES = 1

FILOGENETICO FILOGENETICA VEGETALES = 0

(LYNCH 1991)

Telenius et al. (com. pers.),
realizaron un estudio con la tribu
Anthemideae
objetivo principal era el de incluir la

(Asteraceae) cuyo

filogenia en la interpretacion de
caracteristicas cuantitativas del ciclo de
vida. Entre los resultados mas

interesantes que  mencionan, se
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encuentra la idea que el ser anual o
perenne es un caracter que ocurre en
un nivel taxonémico superior al
especifico y son caracteres compartidos
por grupos monofiléticos. Asimismo,
sugieren que en los ancestros de las
especies actuales evolucionaron los
caracteres relacionados con el habito.



La conclusion que proponen es que el
trazo de los caracteres en una filogenia
puede ser importante para conocer
donde se originaron estos, cuantas
veces han aparecido en un grupo y la
posible presencia de convergencias y/o
paralelismos. Finalizan asegurando que
esta metodologia mejora la precision de
los estudios de evolucion de historias

de vida y es una correcta aproximacion

para generar interpretaciones
adaptativas, ademas de ser
complementaria a los  estudios

ecologicos.

Otro ejemplo interesante para
analizar la adaptacion es el utilizado
por Funk (1982 citado en Brooks y
1991) con el
Montanoa (Asteraceae). Dicho género

McLennan género
tiene 30 especies, de las cuales 21 son
arbustos, cuatro lianas y cinco son
arboles de aproximadamente 30 m de
altura. En este estudio se sobreponen
en el cladograma el ser diploide o
poliploide y el habitar en zonas

elevadas o en zonas de escasa
elevacion. Se considera que el ancestro
del grupo es un arbusto diploide y que
las especies arboreas han mostrado un
cambio hacia la poliploidia. Las
especies arboreas habitan (nicamente
en las partes altas de los bosques
mesofilos y los arbustos se distribuyen
en las zonas bajas de las montafias. Se
analizé dicha informacion bajo las ideas
de adaptaciones convergentes vy

divergentes y se propone que la
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segregacion de habito entre arboles y
arbustos resulta de restricciones de
desarrollo en los requerimentos o
tolerancias a la humedad, posiblemente
por una fuerte seleccion contra los
diploides en los bosques mesofilos y
contra los poliploides en ambientes de
mucho menor humedad. La autora
finaliza mencionando que las especies
poliploides
ocurriran simpatricamente y, por lo

diploides y las nunca
tanto, las condiciones para que existiera
una competencia interespecifica nunca
se establecerian. Es decir la autora,
elimina dicha interaccion bidtica como
causa de la diferenciacion de habitats
entre especies arbustivas y arboreas.

(1993),
reanalizaron los datos de Foster y

Kelly 'y  Purvis
Janson (1985), para comprobar si
existia relacion entre el tamafio de la
semilla 'y las condiciones de
establecimiento para arboles tropicales,
considerando como nueva variable las
relaciones taxonOmicas entre las
especies. Sus resultados contradicen la
hipotesis de que las especies con
semillas de mayor tamafio tienden a
establecerse en claros pequefios o
sombreados. Asimismo, concluyen que
los ecologos interesados en elaborar
comparaciones entre varias especies
deben

relaciones taxonomicas para poder

"

considerar "a priori" las

entender los procesos que determinan

los patrones ecologicos, aun cuando la



pregunta gire en torno a la ecologia y
no la evolucion.

Givnish (1987), ha mostrado la
importancia de los estudios
comparativos en generar y probar
hipotesis respecto a las adaptaciones en
las hojas, la importancia relativa de las
restricciones  filogenéticas 'y las
presiones de seleccion y el surgimiento
de adaptaciones dentro de linajes.
Dicho autor menciona que el enfoque
mas eficiente para el estudio de la
adaptacion y la ecologia en plantas,
debe ser integrativo, contemplando
comparaciones a los niveles ecologicos,
filogenéticos y biogeograficos.
Asimismo, concluye que los estudios
que comparan la ecologia de las
especies de plantas usualmente tienen
algunos de los siguientes objetivos: (1)
generar hipotesis que contemplen el
valor adaptativo en las variaciones de
tamafio, forma y fisiologia. (2) Evaluar
la importancia relativa de la seleccion,
respecto a las restricciones
filogenéticas, en la determinacion de
y 3)
analizar las radiaciones adaptativas y el

patrones a nivel poblacional

surgimiento de adaptaciones dentro de
linajes.

En el
realiza un estudio de evolucion de

presente trabajo, se

historias de vida en el género 7ithonia
(Asteraceae) empleando el método
comparativo. Para  cumplir  este
objetivo, el trabajo se fundamenta en

tres capitulos:
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I) Variacion fenotipica. Se
realiza un analisis de la variacion
morfologica para tratar de conocer las
causas de diferenciacion entre especies
y se evalua con analisis comparativos la
fraccion  de la variacion de los
caracteres morfologicos que pueda ser
explicada por la filogenia del género.
La informacion para este capitulo se
obtuvo principalmente de material de
herbario y de colectas de campo

II)  Variacion  genotipica.
Empleando la técnica de analisis
electroforético en geles horizontales de
almdon, se documenta la variacion
genética intra e interespecifica.
También se evalan los niveles de
heterocigosis y se calculan sus
desviaciones respeto a lo esperado.
Con dicha informacion, se realizan,
inferencias sobre los niveles al cual
operan las  fuerzas  evolutivas,
principalmente la seleccion. También se
desea evalla si existe consistencia entre
una topologia construida con base en
una matriz de presencia-ausencia de
alelos y aquella propuesta a partir de
los caracteres morfologicos.

III) Analisis comparativo de
caracteristicas de historia de vida. En
este capitulo se elabora un analisis
comparativo de los parametros
demograficos de once especies del
género para conocer que tanto de la
varianza asociada a los caracteres
medidos se relaciona con la filogenia

del grupo y que fraccion de la misma se



asocia con la evolucion ulterior del Finalmente, se elabora una

grupo. Por Gltimo, con la informacion discusion general en la cual se enfatiza
ecologica, se construyo un cladograma, sobre la importancia de realizar
que se compara con la topologia estudios evolutivos con la informacion
obtenida en el apartado 11) . ecologica y filogenética.
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CAPITULO IL- VARIACION GEOGRAFICA EN
EL GENERO Tithonia (ASTERACEAE): UN
ANALISIS COMPARATIVO DE LA
MORFOLOGIA.

RESUMEN.

Se analizé la variacion inter e intra especifica en diez caracteristicas morfolégicas,
para once especies del género Tithonia. A nivel interespecifico, se encontraron
diferencias estadisticamente significativas para el tamaio de la semilla entre especies
de habito anual y perenne, siendo mayor para las primeras F(1,203)= 44.326, p
<0.00001. Respecto a la variacion intraespecifica, el caracter morfolégico con mayor
variacion es el tamaio de la semilla el cual muestra variacion significativa en ocho de
once especies y, por el contario, el nimero de flores y semillas por cabezuela no tienen
en ninguna especie variacion estadisticamente significativa. Se realizéo un analisis de
componentes principales (ACP), para evaluar la diferenciacion entre poblaciones y se
obtuvo que existe una correlacion importante entre los elementos del ambiente y las
caracteristicas de las flores. También se observa una clara diferenciacion entre las
especies de habito anual y perenne. Al evaluar los caracteres morfologicos con la
metodologia de autocorrelacion, se obtuvo que el tamaio de la semilla, el de la flor, el
numero de flores y semillas por cabezuela y el tamaiio de la cabezuela, se encuentran
grandemente determinados por la historia evolutiva del grupo. La evidencia
presentada, nos permite concluir que aunque existe una gran variacion determinada
por el ambiente y el habito, ésta se encuentra influenciada en gran medida por la
historia comin del grupo.

estudio de la variacion geografica
I.- INTRODUCCION (Gould y Johnston 1972).
Los estudios de variacion

La distribucion geografica de los geografica a  nivel  especifico
organismos y su desarrollo son representan una de las mejores técnicas
evidencia o pueden mostrar la para realizar estudios de biologia
evidencia de que ha ocurrido evolutiva. Para realizar estudios de este
evolucion. La pregunta de ;jcomo es tipo, un primer paso seria muestrear la
qué ésta ha operado para producir variacion fenotipica de los organismos
nuevas especies?, se ha centrado en el a estudiar y, con base en esto, entender

el arreglo de esa variacion en el
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espacio. Es importante también

conocer la  relacion de las
caracteristicas del ambiente abiotico
con la variacion muestreada.

Para cualquier especie podemos
delimitar el limite geografico de
distribucion 'y un conjunto de
tolerancias ecologicas. La amplitud
ecologica de una especie puede reflejar
el potencial evolutivo de la misma. Los
limites de distribucion de las especies
pueden analizarse con un enfoque
evolutivo y puede buscarse la relacion
entre la distribucion actual y la
capacidad de las especies para
responder a la seleccion natural como
determinante de dicha distribucion
(Antonovics 1976).

Para delinear analiticamente los
procesos evolutivos que determinan la
distribucion de las especies, un buen
enfoque consistiria en realizar un
estudio comparativo de la variacion
geografica de diferentes especies que

han colonizado exitosamente diferentes

ambientes.
Desde luego es importante
considerar que cuando queremos

analizar la variacion geografica de las
especies, estamos interesados en tres
preguntas  principales (Gould vy
Johnston 1972):
i).- Como esta distribuida esta
variacion en el espacio?

).- (Esta  correlacionada  ésta
distribucion con alguna caracteristica

ambiental?
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iii).- ;Podemos determinar alguna
causa de esta distribucion?
Si  determinamos que la

correlacion implica una causalidad
entonces podemos resolver algunos
problemas de variacion geografica con
medidas cuantitativas. También es
importante reconocer que los estudios
geografica  deben

contemplar dos aspectos importantes

de  variacion

previos a cualquier analisis de
causalidad: 1) debe existir una medida
objetiva de las diferencias fenotipicas
entre muestras y ii) debe mostrarse
dicha variacion graficamente (v.g. un
mapa).

Los estudios de variacion
geografica y de  diferenciacion
morfologica de las especies dentro de
sus limites de distribucion han sido
considerados de gran importancia en
los estudios de evolucion de las
especies (Wyatt y Antonovics 1981).
Los estudios de variacion geografica a
nivel intraespecifico son posiblemente
la herramienta mas efectiva en la
biologia evolutiva. Un elemento de
gran relevancia en este tipo de estudios
es mostrar la evidencia de que existe
variacion  fenotipica. Si esta
posteriormente se relaciona con la
variacion  genotipica  y/o los
componentes del ambiente abidtico se
puede determinar -segun las preguntas
que se planteen- el peso relativo de
cada uno de los tres elementos en la

diferenciacion morfologica observada.



Con base en lo anterior
podemos entender o tratar de contestar
a la interrogante de por qué la variacion
se encuentra distribuida en la forma en
la que la encontramos.

La relacion entre los caracteres
de los individuos y los componentes del
clima ha sido observada durante mucho
tiempo y ha sido sistematizada por
Rensch (1960), en lo que se denominan
Estas
reglas son generalizaciones basadas en

las Reglas Ecogeogrificas.

la wvariacion intraespecifica de las
dimensiones del cuerpo y la
pigmentacion, las  cuales  estan
correlacionadas con cambios en la
humedad. El

dichos

temperatura y la
significado  adaptativo  de
cambios se ha sugerido, pero ha sido
muy dificil el obtener evidencia
realmente convincente. Pifiero (1982)
anota que el estudio de la adaptacion es
un ejercicio que comprende dos pasos:
i) se debe obtener evidencia que sugiera
que un caracter esta genéticamente
determinado y i) mostrar que el
ambiente es importante en el
mantenimiento y  evolucion  del
caracter. Asimismo, considera que en
ecologia evolutiva se responde primero
al segundo inciso y posteriormente se
evaliia el componente genético de ese
supuesto caracter adaptativo.
La biogeografia se refiere
basicamente a los patrones diferenciales
de distribucion de los organismos

sobre ciertos habitats. Datos relevantes
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a este respecto son los relacionados
con mostrar como los ambientes donde
se desarrollan las especies, su biologia
y su historia evolutiva, interactiian para
determinar  esos  patrones  de

distribucion.  Cuando se  desea
interpretar el cambio biogeografico,
por lo general las explicaciones
adaptativas son tratadas a posteriori
(Parsons 1988).

Para el género Tithonia se ha
considerado que la ausencia de
poliploidia sugiere que la especiacion
ha ocurrido solo a niveles de diploidia
(La Duke 1982). Este autor también
considera que los mecanismos de
aislamiento entre las especies son de
dos tipos: 1) espacial y i1) reproductivo.
El aislamiento espacial es
probablemente el modo principal de
diferenciacion, con la mayoria de los
taxa  presentandose @ en  areas
geograficamente aisladas entre ellas vy,
en los casos en que exista
sobrelapamiento geografico, los taxa se
aislan por diferencias en el habito
(anuales y perennes).

En el presente capitulo se
reporta un analisis comparativo de la
variacion morfolégica en once especies
del género Tithonia. Considerando los
siguientes criterios:

i) Se comparan los patrones de
variacion (a nivel intra e
interespecifico) en once caracteristicas

morfologicas con analisis de varianza y



métodos multivariados, en particular el
analisis de componentes principales,

i) Se establecen analisis de
correlacion  entre  las  variables
morfologicas y las caracteristicas fisicas
del ambiente.

iii) Se analizan los resultados de
variacion  morfolégica con  las
metodologias comparadas propuestas
por Miles y Dunham (1992) vy
Gittleman y Kott (1990).

Con la anterior informacion se
pretende discernir sobre las causas que
generan la presencia de variacion en los
caracteres morfologicos y evaluar la
importancia del "arrastre" filogenético

dentro del género.

I1.- MATERIALES Y
METODOS.

EL GENERO TITHONIA
Tithonia es un género de la familia
Asteraceae, el cual se encuentra
distribuido principalmente en México y
Centroamérica, elgénero contiene 11
especies y dos subespecies de las cuales
10 se encuentran en la Republica
Mexicana y cinco son endémicas del
pais : 7. brachypappa, T. pedunculata,
T. koelzii, 1. fruticosa y T. calva. Los
sitios de colecta se presentan en las
figuras 1 a 3.

Las especies son por lo general
erectas y de habito anual: (7
tubaeformis |, T .

thurberii y T

brachyppapa , T.
rotundifolia), o
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perenne: (1. calva calva, T.
diversifolia, Te auriculata,
T.c.lancifolia, T. koelzii, T
hondurensis, T.fruticosa, T

pedunculata y T. longiradiata). Son
hierbas, arboles y arbustos de tallos
circulares principalmente con
cabezuelas solitarias. Las hojas son
alternas (ocasionalmente opuestas) y
pecioladas ) sésiles. Como
caracteristica importante presentan un
pedinculo largo y hueco, engrosado
hacia el extremo. Las flores de la
periferia son estériles y las del disco
hermafroditas y fértiles. Los aquenios
son fértiles con un gradiente de
coloracion que va del café al negro y de
forma redonda-cuadrangular a
cuadrada con o sin elaiosoma en la
base. La

época de floracion vy

fructificacion varia con cada especie,

desde

numero

existiendo un  gradiente
septiembre hasta abril. El
cromosomico es #=17 y la especie tipo
es Tithonia rotundifolia (La Duke
1982).

ESPECIMENES MUESTREADOS

De material de los herbarios del

Instituto de  Biologia, UNAM
(MEXU), de la Escuela Nacional
Ciencias Biologicas, IPN (ENCB), de
la Universidad de Tucson en Arizona
(ARIZ) , de los
Botanicos de Kew (KEW) y colectas

personales (la lista de las mismas se

Reales Jardines

presenta en el anexo 1) no registradas
oficialmente al momento, se obtuvo la



informacion, que a continuacion se

enlista. El tamafio de la muestra para

cada parametro vari6 dependiendo del

numero de ejemplares de herbario.

Figura 1.- Sitios de colecta para Tithonia rotundifolia (M), T. brachyppapa (&) y

tubaeformis (@) en México.

VARIABLES REGISTRADAS
Para todas las especies estudiadas, se
registraron los siguientes datos:
Tamaiio de la semilla (TSEM),
medido como la longitud promedio en
cm (se obtuvo también la biomasa en g
y dado que la correlacion longitud-
biomasa  resultdé  estadisticamente
significtiva, [ r = 0.94, p< 0.001]se
empleod la longitud). Tamaio de la flor
(TFLO), evaluado como el promedio
de la longitud de diez flores por
Longitud de la hoja

(LARH) en cm. Ancho de la hoja

cabezuela.
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(ANCH) en cm. Area de la hoja,
obtenida como el producto longitud
por ancho (AREA), cabe aclarar aqui
que este parametro es una
aproximacion a lo que es la superficie
fotosintética. Diametro de la cabezuela
(CAB). Diametro del tallo (TALLO).
Numero promedio de semillas por
cabezuela (NSC). Numero promedio
de flores por cabezuela (NFC). Forma
de vida (F.V.) y finalmente, tipo de
vegetacion de la zona de colecta

(T.V).



Paralelamente se obtuvieron
datos climaticos de los sitios de
colecta, con el fin de establecer si
existian o no correlaciones entre las
variables morfologicas y el ambiente.
Basicamente los datos ambientales son
los siguientes: temperatura promedio
anual (T), precipitacion anual total
(pp), porcentaje de lluvia invernal
(%I), oscilacion anual de la
temperatura (OT), varianza de la
temperatura (OT) y varianza de la
precipitacion (Opp). Esta informacion

se obtuvo de los registros de Garcia
(1954) y las varianzas se calcularon a
partir de los datos promedio ahi
reportados. También se realizaron
colectas de material siguiendo los
reportes de especimenes
representativos  propuestos por La
Duke (1982). De éste material se
obtuvo la misma informacion que
aquella de los ejemplares de herbario y

solamente se afiadio la estatura de los
individuos adultos (ALT) en m.

Figura 2.- Sitios de colecta para Tithonia thurberii (@), T. koelzii (&), T. diversifola (B) y

T fruticosa ().
Analisis de resultados.

Toda la informacion obtenida se

analizo siguiendo tres criterios:
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1) Para cada especie estudiada
se determind si existia variacion
intraespecifica en los caracteres



medidos, con un analisis de varianza de
una via (ANDEVA) (Zar 1984),

tomando como efecto principal el tipo
de vegetacion donde se colecto el
ejemplar, donde cada sitio era
considerado como una poblacion.
También se evalud6 si  existian
diferencias en los mismos caracteres,
pero considerando el habito de las
especies (anual o perenne) como el
efecto principal. Con éstos analisis se

desea conocer cual es el efecto mas
importante para generar diferenciacion
entre los caracteres.

1.1) Se analizd también, entre
especies, la variacion de los mismos
caracteres.

2) Con los parametros
morfologicos y ambientales se realizo
un analisis de componentes principales
(ACP Cuadras 1981), para asignar la
cantidad de diferenciacion entre las
especies y las poblaciones.

Figura 3 .- Sitios de colecta para Tithonia pedunculata (@), T. calva calva (&), T. calva

lancifolia (W) y T. longiradiata (3).

Con la informacion de herbario
se construyo la matriz de datos a partir

de la cual se obtuvo la matriz de
correlaciones entre las variables



observadas. Posteriormente con esta

misma matriz se obtuvieron los
porcentajes de varianza, de varianza
acumulada y las contribuciones de los
diferentes componentes. Se procedio a
representar las variables estudiadas a lo
largo de los dos primeros ejes
principales y también a las especies
para observar la presencia o ausencia
de patrones.

3) Con los
comparativos propuestos por Gittleman
y Kott (1990) y Miles y Dunham
(1992),

autocorrelacion

métodos

se efectud el analisis de

que nos permitiria
evaluar el peso filogenético en la
valores

varianza asociada a los

promedio de las caracteristicas
morfologicas. Este analisis es relevante
puesto que nos permite evaluar
cuantitativamente qué tanto de la
variacion observada es independiente
de la historia comun del género y puede
interpretarse como respuesta a las
variables ambientales o adaptaciones
inmediatas al ambiente. La logica de
este  procedimiento  consiste en
discriminar  para una  respuesta
determinada, la fraccion que se ha
heredado de los ancestros y el valor
especifico que es el resultado de
evolucion independiente.

Estos tres criterios de analisis son
independientes y son vias alternativas
para tratar de entender a qué nivel

podemos encontrar patrones, que estn
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generando diferenciacion  para las
diferentes especies del género.

II1.- RESULTADOS.

1.- Variacién intraespecifica.

En la Tabla (1) se muestran, los
valores promedio (+/- error estandar)
del0 caracteres morfologicos para cada
especie estudiada (TSEM, TFLO,
CAB, LARH, ANCH, AREA, NFC,
NSC, TALLO y ALT). Se incluyen
también los diferentes tipos de
vegetacion en los que se encuentran
distribuidos y su habito. En la Tabla
(2), se presenta para que especies
existe (y para cuales no) variacion
intraespecifica, estadisticamente
significativa , en siete caracteres
morfologicos de las mismas 11
especies. TSEM y TFLO son los dos
caracteres (que presentan  mayor
variacion dentro de cada especie, esto
es, de un total de once especies
estudiadas, en ocho encontramos
variacion intraespecifica para los dos
caracteres sefialados, aunque no son
siempre las mismas especies. Para el
caracter CAB, encontramos variacion
entre poblaciones de tres especies; el
valor de AREA, presenta diferencias
en cuatro especies y NFC y NSC no
muestran variacion dentro de las
especies, estadisticamente significativa .

T. diversifolia, es la especie que

presenta mayor variacion en los seis



caracteres  analizados, = mostrando es una especie con sOlamente una

diferencias (estadisticamente poblacion, lo cual se traduce en que la
significativas p<0.05) en cuatro de varianza entre localidades es igual a
ellos. En el otro extremo, 7. koelzii, no cero y no nos permite hacer
presenta variacion entre poblaciones en comparaciones.

ninguno de los caracteres, debido a que

Tabla 1.- Valores promedio (+ desviacion estandar) para diez caracteristicas
morfologicas de once especies del género 7ithonia (Asteraceae) en México*.

ESP |FV [Tsem [Tflo |Larh [ Anch |Area |Cab |Tallo [Nsc | Nfe [Alt [TV |N

Tub [A 735 [634 [652 [238 [154 "12.02 [2.65 [120 [140 |3 [13,]14
(1.6) 10.9) |26 |12 | 06 [(0.8) 8

Bra |A [522 [857 [201 [076 [1.40 [2.65 [3.17 [100 |110 [2.5 [8 |2
0.2) . .1 [03) 0.7 [(0.4) |[0.6)

Div [P [701 [611 [894 [544 [#8% 1242 [283 [150 [130 |5 [123]11
(1.5) [(1.5) |@3) [3.2) |®°” |©.e6) [(0.9) e

Fru [P [452 [125 [373 [145 [5% "[224 [s13 [85 [95 |7 |[38 4
©0.6) |(1.0) [(0.5) [©.1) [®* [(0.1) [(0.9)

Lan |P (406 [5.10 |9.09 |[2.07 (‘:33‘3:) 225 273 |70 |100 |4 |10, |6

0.4) [(0.6) |G.6) (0.9 02) |(0.8) 3
Lon |P 3.92 |5.73 1033 [3.26 |3326 (228 |3.48 |[120 |150 (4.5 |24, |4
0.2) [0.6) 1G9 [(19) |"Y |04 |01 6,7
Cal [P [276 |486 |886 |3.23 |2845 321 |452 |85 |125 (44 |10, |2
©03) |05 [(1.2) [©7) [(73) [(04) |07 32
Rot |A |689 |7.92 |10.54 |6.06 |29 |2.78 [3.38 |85 |120|3.5 |124]9
. [©9 @5 |a3) [?"? |04 |©09) =

Thu |[A |740 |7.72 |13.72 1693 |[%491 213 [2.47 |70 [130 (3.5 |1,2,|2

(1.2) [0.4) [63) [@5 |7 [©03) |09 9
Ped [P [584 [661 [1351[362 [08 1279 [384 [80 [120 (27 [25,]2
©0.7) [08) |¢.1) [1.9) | |©0.6) [(0.9) 8,3

Koe [P [537 [465 [760 [4.16 [31.61[223 [3.17 [90 [115]3.5 (5 |1
03) 1(1.7) [@23)]6.1) |(723)]04) |1.1)

* Donde: ESP= Especie: Tub = Tithonia tubaeformis, Bra = T. brachyppapa, Div = T. diversifolia, Fru = T. fruticosa, Lan = T. calva
lancifolia, Lon = 1. longiradiata, Cal = T. ¢. calva, Rot = T. rotundifolia, Thu= T. thurberii, Ped = T. pedunculata, Koe = T. koelzii ;
F.V.= Forma de vida (A=anual y P=perenne); Tsem= tamaiio semilla; Tflo= tamaiio flor; Larh= longitud hoja; Anch= Ancho hoja; Area=
Area hoja; Cab= tamano cabezuela; Tallo=diametro tallo, Nse= niimero de semillas por cabezuela; Nfe= niimero de flores por cabezuela;
Alt=altura; T.V.= tipos de vegetacion en que estd presente la especie ( 1= Cultivo, 2=Ruderal, 3=Bosque Pino-Encino, 4=Selva Alta
perennifolia, 5= Selva Baja Caducifolia. 6=Pastizal, 7=Introducida, 8= Matorral , 9= Bosque mesdfilo, 10= Matorral Xérofilo) y N= No.

de poblaciones estudiadas.
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En 7. tubaeformis, observamos
TSEM
intraespecifica debido al

que muestra  variacion
tipo de
vegetacion en el cual esta presente
(F2,40) = 20.96, p < 0.0001).
Encontramos que las semillas de mayor
tamafio son las que se encuentran
asociadas a los matorrales. También
encontramos que asociado a ese mismo
tipo de vegetacion, es donde
encontramos las flores (TFLO) de
mayor longitud, respecto a las que

encontramos en cultivos y bosques de

significativa es el tamafo de la

cabezuela CAB, para ésta medida,
también los valores mas altos obtenidos
corresponden a
matorral (F(4,70) = 5.139, p<0.001).

En lo que respecta al tamafio de la hoja

la vegetacion de

(AREA), no encontramos variacion

intraespecifica  significativa  para
ninguno de los tipos de vegetacion en
los especie.
Asimismo, el diametro del tallo
(TALLO), el nimero de flores por

cabezuela (NFC) y el nimero de

que se reporta la

pino (F(4,112) = 5.212, p < 0.0005). semillas por cabezuela (NSC), no
Otro caracter con variacion mostraron  variacidbn intraespecifica
intraespecifica estadisticamente estadisticamente significativa.
Tabla 2.- Variacion intraespecifica en siete caracteres morfologicos para 11 especies del
género Tithonia (Asteraceae) *.

ESPECIE N Tsem Tflo Cab [ Area Nfe Nsc Tallo
Tub 14 | X(3/14) [X (4/14) X (2/14)
Bra 2 X (2/2)

Div 1L | X (711) [XGAD [X @i [X @

Fru 4 X (2/4) [ X (1/4) |--------=- [ X (1/4)

Lan 6 X (2/6)

Lon 4 X (2/4) | X (3/4) | X (1/4)

Cal A X (272) [---------- | X (2/2)

Rot 9 X (4/9) | X (2/9) X (2/9)
Thu 2 X (272) | X (2/2) X (2/2)
Ped 2 [X(22) |X(22) |X(22) [X(@272)

Koe I

* Donde: la nomenclatura para las especies estudiadas y los caracteres evaluados son los
anotados en la Tabla 1; X = representa que existen diferencias estadisticamente
significativas p < 0.05, entre localidades, para un analisis de varianza de una via y entre
paréntesis se sefiala en cuantas poblaciones respecto al total, existen diferencias
estadisticamente significativas ; --- = no existen diferencias estadisticamente significativas

entre localidades.
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En T. thurberii para TSEM,
CAB, AREA, NFC, NSC y TALLO,
no se observa que la variacion sea
estadisticamente significativa, aunque la
tamanos

tendencia es encontrar

mayores para €stos caracteres en

vegetacion de zonas perturbadas.
Solamente para TFLO se observa que
la variacion es estadisticamente
significativa y es en la vegetacion
riparia donde se encuentran las flores
de mayor longitud (F(320) = 3.721,
p=0.02)

T rotundifolia
muestra variacion en el tamaio de la
semilla, (TSEM), (F(4’44) = 4.853,
p=0.0025) y para el parametro AREA,
(F(3,133) = 2.010, p =0.0498). En lo
que respecta a TFLO, CAB, NFC,
NSC y TALLO no

variacion estadisticamente significativa.

sOlamente

se detecto

T. brachypappa, la cuarta de las
especies anuales del género, sélamente
mostrd variacion en lo que respecta al
tamafio de la semilla (F(q,17) = 4.875,
p<0.05). En los otros seis caracteres
evaluados no se observaron diferencias.
En 7. pedunculata, una de las especies
endémicas del pais restringida a la zona
del Itsmo de Tehuantepec, sélamente
muestra  variacion  estadisticamente
significativa en el caracter, AREA,
(F(4,50) = 8.634, p < 0.00001). En los
restantes seis caracteres no se

observaron diferencias, aunque es

relevante mencionar que persiste la
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tendencia a encontrar tamafios mayores
en la vegetacion del tipo matorral.

58 longiradiata, presenta
variacion estadisticamente significativa
en el tamafio de la semilla (TSEM),
(F(2,22) = 4.546, p=0.0223) y en la
longitud de la flor (TFLO), (F(5,68) =
2.337, p=0.05), en ambos casos se
presentan los tamafios mayores en
zonas de perturbacion, clasificadas
como vegetacion ruderal. Para los
demas caracteres no tenemos variacion
significativa.

En T.calva
observamos que sOlamente el tamafio
de la (TSEM),

variacion estadisticamente significativa

lancifolia,

semilla presenta
asociada a los tipos de vegetacion,
(F(1,23) = 24.926, p<0.00001) y la
poblacion con tallas mayores se
encuentra en sitios cercanos a cultivos,
en particular cultivos de cafia. No se
detectd variacion en algun otro de los
caracteres estudiados.

T.  fruticosa, no presenta
variacion asociada al tamafio de la
semilla (TSEM), sin embargo para los
caracteres TFLO (F(3 45)=18.542 ,
p< 0.00001) y AREA (F(3,36)=10.99,
p<0.00001), si se presentan diferencias
asociadas a los diferentes tipos de
vegetacion en los que se encuentra
presente. Para ambos caracteres, los
valores mayores se observan en
bosques de pino encino. Para el resto
de las evaluaciones no se encontraron

diferencias en los diferentes ambientes.



T diversifolia,

variacion en cuatro de los siete

presenta

caracteres analizados, probablemente
por ser una especie que ha sido
ampliamente  dispersada por su
importancia ornamental. El tamafio de
la semilla (TSEM) es diferente entre
localidades (F(4,42)=3.491, p=0.015) y
los valores mas altos corresponden a
vegetacion del tipo matorral El caracter
AREA,(F(11,229)=3.98, p<0.00001),
presenta los valores mas altos en la
vegetacion del tipo de matorral. El
diametro de la cabezuela (CAB),
también es diferente entre poblaciones
(F(ll,l48)=3'015’ p = 0.0012),
correspondiendo los tamafios mayores
a las vegetaciones de zona perturbadas.
Finalmente el diametro del tallo
también difiere entre poblaciones,
(F(11,195)=6.067, p < 0.00001) y los
valores mayores corresponden a las
poblaciones asociadas a zonas de
cultivo. Para los demas caracteres no se
observo ninguna diferencia
estadisticamente significativa.

En T
obtuvieron diferencias en el tamafio de
la  flor(TFLO), (F(2,16) = 9.672,

p=0.0018), las poblaciones asociadas a

calva calva, se

selva baja caducifolia, presentaron los
tamafios mayores. El
AREA, también
poblaciones (F(3,25)=3.967, p=0.193),

parametro

difiere entre

correspondiendo los valores mayores a
las vegetaciones perturbadas. El resto
estudiados no

de los parametros
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presenta variacion estadisticamente
significativa.

Por ultimo, 7. koelzii no fué
analizada siguiendo este criterio puesto
que se encuentra restringida a una sola
localidad y por lo tanto un sélo tipo de
vegetacion lo cual no permite

establecer comparacion alguna.
2.- Variacion interespecifica.

En la tabla (3), se presentan los
resultados de un analisis de varianza
para comparar ,entre especies, los diez
caracteres morfologicos analaizados en
este trabajo.

Es importante considerar que
en todos los caracteres evaluados,
encontramos diferencias (p<0.000001).

3.- Variacion por forma de vida.

El tamafio de la semilla (TSEM),

difiere entre especies anuales vy
perennes de importante
(F(1,203)=44.3267, p<0.00001). EI
promedio para las especies anuales (+/-
desviacion estandar) fué de 6.25 +/-
0.35 cm y para las especies perennes
fué de 4.85 +/- 0.30 cm. Es interesante

anotar que existe poco sobrelapamiento

manera

entre las especies y soOlamente una
especie anual 7. fubaeformis, presenta
tamafios menores que un par de
especies perennes 1. diversifolia y
I'pedunculata. Con excepcion de esta

relacion, son claros los patrones de



diferenciacion entre especies anuales y

perennes.

Tabla 3.- Analisis de varianza de una via para siete caracteres morfologicos entre once

especies del género Tihonia (Asteraceae).

CARACTER VALOR DE F (,) | probabilidad
TSEM F (o195 = 26.1878 p <0.000001
TFLOR F 10790 = 34.4981 p <0.000001
AREA F (10008 = 13.0630 p <0.000001
NSC F (0769 = 13.9155 p <0.000001
NFC F oi05= 26.1878 p <0.000001
TALLO F aose0) = 30.6828 p <0.000001
CAB F (oucq = 7.4927 p <0.000001

En lo que respecta al tamafio de
la flor (TFLO), se presenta la misma
tendencia que en el caso anterior
(F(1,798)=5.4870, p=0.0194). El valor
para las especies anuales es 8.9 +/- 0.8
cm y para las especies perennes es de
7.4 +/- 0.6 cm. Para éste parametro no
se observa claramente la diferenciacion
asociada a formas de vida y no se
pueden formar grupos como en el caso
anterior. La especie con el valor
promedio mayor es una perenne
T.fruticosa y una de ciclo de vida anual
T. brachypappa presenta en promedio
las flores de menor tamafio.

En lo que respecta al diametro
de la (CAB),también
encontramos diferencias asociadas al
habito, (F 1,472) = 6.8603, p=0.0090).

Para éste caracter tampoco vemos

cabezuela

claramente una separacion entre
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especies anuales y perennes, de hecho
los valores promedio mayor y menor
corresponden a dos especies anuales:
T. rotundifolia y T. brachypappa
respectivamente. El didmetro promedio
para las especies anuales es 2.55 +/-
0.11 cm y para las perennes es de 2.36
+/- 0.14 cm.

El parametro AREA, no
presenta ninguna diferencia entre los
habitos anual y perenne,
(F(1,916)=0-9086,p=0.7619). Tampoco
se observa que las especies con ciclo de
vida similar tiendan a agruparse y la
especie que presentan mayor area es
una de ciclo de vida anual 7. thurberii
y la de menor area es 7. calva
lancifolia una especie perenne. El
promedio para las especies anuales es
de 60.5 +/- 8.05 cm? y el de las
perennes es de 62.7 +/-6.00 cm2.



Tabla 4.- Analisis de varianza de una via para siete caracteres morfologicos entre especies

del género 7ihonia (Asteraceae) de habitos anual y perenne.

CARACTER VALOR DE F () probabilidad
TSEM F (1203 = 44.3257 p <0.000001
TFLOR F (798 = 5.4870 p=0.0194
AREA F 916 = 0.9086 p = 0.3407
NSC F a,770) = 23.6062 p <0.000001
NFC F 1609 = 0.2836 p = 0.5945
TALLO F a5 = 54.1860 p <0.000001
CAB F 42= 6.8603 p = 0.0090

El diametro del tallo (TALLO), si
muestra diferencias entre ambos tipos
de ciclo de vida (F(1,577)=54.1860,
p<0.000001). Las especies anuales
presentan un diametro promedio de
4.00 +/-1.95 cm y el de las perennes es
de 12.02 +/-1.50. Para este caracter si
se presenta una tendencia a agruparse
para las especies anuales y perennes.

Tres de las cuatro especies anuales

T.tubaeformis, que presenta el menor
valor promedio para éste caracter, 7.
thurberii y T. rotundifolia son las que
presentan tallos de menor talla. La
especie anual restante 7. brachypappa
es una de las de mayor talla. Todas las
especies perennes para éste caso
particular si se encuentran formando un
grupo comun y 7. fruticosa es la

especie con valores promedio mayores.

Tabla (5).- Valores de la varianza y varianza acumulada para los primeros cinco
componenetes, de un analisis de componentes principales de la variacion morfologica en

el género 7ithonia (Asteraceae). *

Componente Porcentaje de la varianza Varianza acumulada
1 24.501 24.501
2 19.208 43.709
3 18.705 62.414
4 11.408 73.823
5 9.321 83.144

*Se consideraron para el analisis los caracteres morfologicos, las variables del ambiente (ver
material y método) y los tipos de vegetacion donde se presentaron las especies.
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3.- Diferenciacion entre especies.

Para obtener informacion sobre la
diferenciacion entre poblaciones y la
importancia de los componentes del
ambiente abiotico, es que se procedio a
realizar un analisis de componentes

varianza acumulada para los primeros
cuatro componentes es del 73.83%
(Tabla 5). Con ésta informacion se
elaboro la proyeccion de la distribucion
de las especies con base en los dos
primeros  componentes, lo  que

representa el 43.71% de la varianza

principales (ACP). El porcentaje de la total acumulada (Fig.4).
== |l
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Figura 4 .- Proyeccion de los dos primeros componentes, para un analisis de componentes
principales (ACP), para nueve caracteristicas morfologicas (y sus coeficientes de
variacion) en once especies del género 7ithonia y caracteristicas del ambiente en los sitios
de colecta donde: 1=especies, 3=habito, 4=tipo de vegetacion, 5= temperatura (°C),
6=C.V.temperatura, 7=cociente pp/temp., 8=pp.invernal, 9=oscilacion temp.,
10=precipitacion, 11= C.V.precipitacion, 12=TSEM, 13=TFLO, 14=LARH, 15=ANCH,
16=Area, 17=CAB, 18=Tallo, 19=Borde, 20=Pubescencia, 21 a 29=C.V. para las

variables 12 a 20.
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Podemos observar claramente tres
grupos: el primero esta compuesto por
los elementos del ambiente y las
En el

segundo grupo estan las medidas de

caracteristicas de las flores.
varianza de los caracteres morfologicos
y el tercer grupo esta compuesto por
los caracteres morfologicos y las
varianzas de los caracteres florales.

Cuando hacemos la proyeccion para los

div

primeros dos componentes, pero ahora
considerando la posicion de la especies,
encontramos también tres
(Fig.5). El grupo

compuesto por las especies perennes y

grupos
primer esta
el segundo y el tercero estan formados
por las especies anuales y en cada uno
de esos grupos encontramos a dos
especies.

fru

Figura 5.- Proyeccion de los dos primeros componentes para un analisis de componentes principales

(43.70% de la varianza acumuada) para once especies del género Tithonia (Asteraceae), considerando once

caracteristicas morfolégicas. (la nomenclatura de las especies y las variables empleadas se muestran en la

Tabla | de este capitulo).

4.- Anilisis comparativo.

En la Tabla (6) se muestran los analisis
de autocorrelacion de Gittleman y Kott
(1990) y Miles y Dunham (1992), para
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los siete caracteres morfologicos

analizados. Los resultados son

consistentes entre ambas metodologias,

observamos claramente que los

patrones son similares y también



significancia  estadistica para los
mismos caracteres. Con el analisis de
Gittleman y Kott (1990), para los
siguientes parametros tenemos
coeficientes de autocorrelacion
significativos: TSEM, TFLO, CAB,
NSC y NFC. Los valores de varianza
explicada por los mismos oscilan entre
el 5% para CAB y el 31% de TSEM.

Con la metodologia de Miles y
Dunham (1992), tenemos valores del
coeficente de autocorrelacion
estadisticamente  significativos para
TSEM, CAB, NFC, NSC y TFLO.
Para este caso tenemos que las
fracciones asociadas a las varianzas
explicadas por la filogenia, fluctuan
entre el 10% para TFLO y el 67%
para NSC.

Resulta interesante que ambas
metodologias proporcionen el mismo
resultado, en términos de que
caracteres son estadisticamente
significativos, aunque el procedimiento
particular de cada meétodo difiera.
Probablemente esos cinco caracteres
estan tan tuertemente influenciados por
la historia evolutiva del grupo, que el
resultado no se modifica
independientemente del método

empleado.

IV.- DISCUSION.

Se detectd como primer aspecto
relevante la presencia de variacion
morfologica tanto a nivel
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intraespecifico ~ como a  nivel
interespecifico y asociada a los tipos de
vegetacion donde se encuentran las
diferentes especies del género Tithonia
estudiadas. También existe
diferenciacion asociada a los ciclos de
vida anual y perenne. Para Wyatt y
Antonovics (1981), este punto es
relevante para entender la evolucion de
las especies aunque no necesariamente
el tUnico, a esto debemos afiadir
informacion de la variacién genotipica
y ecoldgica (ver capitulos III y IV). Sin
embargo es una evidencia para tratar de
comprender la naturaleza adaptativa de
la variacion morfologica. Para Bock
(1977),

directamente con este tipo de enfoque

determinar la adaptacion
es realmente complicado si no es que
imposible, dado que al analizar la
variacion y diferenciacion en el
presente, nos olvidamos del proceso
historico que es muy importante. Es
importante anotar que para este estudio
en Tithonia , se ha considerado la
perspectiva historica via la propuesta
cladista de La Duke (1982), con lo cual
se robustece la interpretacion evolutiva
de la variacion fenotipica. También es
importante anotar que aunque los
patrones de variacion morfologica
observados en Tithonia son continuos,
es posible apreciar grupos asociados a
los habitos anual y perenne y muy
importante a la variacion del ambiente
(ver Fig.4). La importancia del habito

en la familia ha sido reportada también



en el género Coreopsis , donde se ha
detectado que las especies anuales
forman un grupo monofilético (Smith
1982).

El caracter morfologico que
presento una de las mayores diferencias
tanto a nivel inter como intraespecifico
fué el tamano de la semilla (TSEM).
Harper et al. (1970) han mencionado
que el tamaiio de la semilla y el nimero
de semillas en una especie o poblacion
ha sido el resultado de seleccion natural
sobre tamafios de semilla grandes o
gran numero de semillas, cuando los
recursos son escasos, resultando en
correlaciones negativas entre el nimero
de semillas y el tamafio. En el ejemplo

particular del género Tithonia para el

numero de semillas (NSCQ),
encontramos variacion aunque no se
puede afirmar que exista la correlacion
negativa y por lo tanto podriamos
pensar que aqui el compromiso entre
tamafio y nOmero no  existe.
Probablemente las consecuencias en las
diferencias entre tamafio y niimero solo
tienen sentido "ecologico" y no
geografico y de alguna forma
intraespecifico y no interespecifico. Lo
que resulta importante de lo anterior es
entender que los patrones de variacion
morfologica han evolucionado de
manera particular en cada una de las
especies y como resultado de las
condiciones particulares de cada

localidad donde aparecen las especies.

Tabla (6).- Analisis de autocorrelacion segin: (1) Gittleman y Kott (1990) y (2) Mlles y
Dunham (1992), para siete caracteres morfologicos en 11 especies del género Tithonia

(Asteraceae).

CARACTER |opmocierene e [ -

TSEM 0.54 * 031 0.75 * 0.62
TFLOR 029 * 0.08 033" 0.10
AREA 0.18 0.15 0.05 0.01
NSC 031* 0.05 0.83* 0.67
NFC 037" 0.14 071* 0.58
TALLO 0.12 0.04 0.18 0.13
CAB 0.22* 0.05 0.40 * 0.15

* = p <0.05. la nomenclatura de los caracteres es la misma que la de la tabla (1).

La diferenciacion geografica
entre poblaciones ha sido ampliamente

reportada en muchas especies tanto

animales como vegetales (ver Gould y
Johnston 1972). Pero, asociada a ésta
variacion, también esta presente la



variacion genotipica la cual, se vera
reflejada en el desempefio ecologico de
las especies y como punto importante
esta el hecho de que la distribucion
actual de las especies, también refleja
eventos histéricos. Sin embargo, la
mayoria de los estudios no consideran
este ultimo punto y la importancia de la
historia no queda lo suficientemente
enfatizada. Por lo anterior es que
hemos afadido a este estudio un
enfoque historico al implementar las
técnicas de los analisis que actualmente
estan incluidos en lo que se ha llamado
el Método Comparativo (sensu Harvey
y Pagel 1992). Lo relevante de ésta
metodologia  es que incorpora la
informacion filogenética de las especies
a estudiar y permite discernir que tanto
de la varianza de la respuesta fenotipica
observada esta asociada a la hipotesis
evolutiva (ver Introduccién General).
métodos  de
Gittleman y Kott (1990) y el de Miles y
Dunham (1992). Ambos métodos han
sido postulados con la misma filosofia,

Se emplearon los

sin embargo, difieren en la forma en
que emplean la informacion
taxonomica. El método de Gittleman y
Kott (1990), funciona mas bien como
un analisis anidado y el de Miles y
Dunham (1992) es extrictamente un
analisis de autocorrelacion.  Algo
interesante es que los resultados no son
necesariamente iguales numéricamente,
pero si tienen el mismo patron. Ambos

modelos generan el estimador R2, el
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cual nos indica la fraccion de Ia
varianza en el caracter debida a
compartir una historia comun. Si el
estimador de Miles y Dunham (1992),
es mayor, indica una gran restriccion
filognética, esto es, que una fraccion
muy importante de las caracteristicas
que observamos actualmente estan
determinadas por procesos historicos.
Las fracciones explicadas por la
filogenia van del 10% al 67%. El
modelo de Gittleman y Kott (1990), es
mas conservador en este sentido,
aunque también menciona que la
historia es muy importante en la
respuesta actual, los porcentajes de la
varianza asociados a la historia son
para cinco de siete caracteres menores
al 10%. Estas diferencias tan grandes
pueden estar asociadas a los supuestos
de cada modelo y la forma en la que se
utilice la filogenia.

Lo realmente importante radica en el
hecho de que estamos demostrando
que una fraccion importante de la
variacion morfologica y geografica
tiene un componente historico nada
despreciable.

Pero también conviene sefialar que para
el modelo de Gittleman y Kott (1990),
las fracciones de la varianza que no
estan explicadas por la historia, estan
asociadas a la evolucion ulterior del
taxon y segin Cheverud et al. (1985),
pueden entenderse como
adaptaciones. Es claro que debemos

tener mucho cuidado para hacer una



afirmacion de ese estilo, dado que no
tenemos una hipotesis adaptativa que
falsificar; esto es un estimador objetivo
de como llegar a entender el peso de la
adaptacion. En este estudio se esta
presentando que tanto de la variacion
morfologica de diferentes especies en
diferentes ambientes, puede llegar a
entenderse como adaptacion.

Para entender el peso adaptativo de los
ademas del

caracteres estudiados,

enfoque comparativo, debemos
entender el papel que cada uno tiene
respecto a la adecuacion del organismo
y como es que la seleccidon natural ha
actuado sobre los mismos.

Asimismo, con la informacion
filogenetica podemos hacer hipotesis
sobre la adaptacion, aunque
independientemente de las dificultades

para llegar a conocer o inferir los

mecanismos evolutivos. La importancia
de este estudio radica en combinar los
analisis de variacion geografica y los
comparativos, para entender que tanto
podemos considerar como una
adaptacion las respuestas fenotipicas
que observamos actualmente en los
organismos.

Para concluir, es importante
recalcar que este enfoque es parcial y
enfocado a tratar de entender la
variacion morfologica en el género
Tithonia. Debemos considerar que la
complejidad de las correlaciones
genéticas entre caracteres fenotipicos y
la importancia de las variables que
afectan el desarrollo y la adecuacion,
provocan que sea dificil inferir sobre

los eventos de seleccion del pasado,

método

Gnicamente empleando el

comparativo.

INSTITUTO DE ECOLOGIA
UNAM
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CAPITULO III.- VARIACION GENETICA EN EL
GENERO Tithonia (ASTERACEAE).

RESUMEN.

Se estudié la variacion genética en once especies del género Tithonia para obtener los
indicadores de polimorfismo y heterocigosis y se calcularon los estadisticos F de
Wright, para conocer como actian los agentes de evolucion en este género.
Finalmente con una matriz de precencia y ausencia de alelos se construyé un
dendrograma para comparalo con la topologia de las relaciones filogenéticas
propuesta a partir de la informacion morfolégica. El analisis de la estructura genética
se obtuvo con siete enzimas: ADH, 6-PGD, PGI, EST, MDH, PGM y MNR. El
numero promedio de alelos varia entre 1.4 y 2.1. Los indices de heterocigosis fluctian
entre 0.103 y 0.178, no se muestra diferencia alguna entre especies de habito anual y
perenne y tampoco respecto a lo esperado, segin el equilibrio Hardy-Weinberg. Los
estadisticos Fst son estadisticamente diferentes de 0 lo que sugiere poca migracion y
se propone que la diferenciacion observada es debido a selecciéon. En lo que respecta
al analisis de la afinidad genética entre especies y la topologia propuesta, se obtuvo
que esta no es concordante con la hipoétesis evolutiva morfolégica, sobre todo en lo
que se refiere a la posiciéon de las especies de hibito anual, que en la topologia
morfologica conforman un grupo. La disposicion de las especies perennes tampoco es
concordante.

evolutivo de una especie. Los patrones
de variacion genética estan fuertemente

L-INTRODUCCION.

Para delimitar analiticamente los

determinados por los efectos de cinco

procesos evolutivos fundamentales: 1)
r volutiv rminan | ; . % . ;
proceses: explubivos que dete 4 deriva génica, i) migracion, iii)
distribucion de una especie, un enfoque ; ; 3 i

busi6 N Desie, q sistemas de apareamiento, 1v) mutacion

adecuado seria un estudio comparativo 5 :
p y v) seleccion. Con base en lo anterior,

de la estructura genética de diferentes se ha determinado que para entender la

oblaciones de una especie que ha : ; i P
P P a biologia evolutiva de una especie, se

xpl X1 ment iferent o
explotado  exitosamente  diferentes debe tener conocimiento de la variacion

amblentes. .(Sllander ‘y Antonovics genética de ésta (Lewontin 1974,
1979). Asimismo, los niveles y patrones Endler 1977).

de variacion genética tienen un papel

importante en determinar el potencial
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Aun  cuando la variacion

fenotipica y ecologica ha sido
documentada extensivamente, la base
genética de dicha diferenciacion no lo
ha sido en todos los casos. Los
variacion

estudios  de genética

involucran principalmente dos
aspectos, el primero se refiere a la
descripcion de los niveles de variacion
y el segundo se relaciona con la manera
en la cual esta repartida ésta variacion
(Clegg vy 1983). El

conocimiento de la distribucion de la

Brown

variacion genética ofrece informacion
complementaria para el entendimiento
de las interacciones entre
caracteristicas ecologicas y de historia
de vida, tales como mecanismos de
polinizacion, dispersion de semillas y
fecundidad

interacciones moldean la estructura

y de como  éstas
genética de las poblaciones (Hamrick
1983).

Una metodologia empleada
para la evaluacion de la variabilidad
genética en las poblaciones naturales lo
constituye el analisis de la variacion
enzimatica. Con esta técnica se pueden
estimar la  proporcion de loci
polimorficos , asi como la frecuencia de
individuos heterdcigos para un locus
dado (Lewontin 1974, Hedrick 1983).
Asimismo, la variacion genética para
una especie puede ser dividida en
de analisis, por

diferentes niveles

egjemplo  entre  poblaciones y

subpoblaciones (Levin 1977).
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Aunque ha sido posible obtener
correlaciones entre la variabilidad
genética de enzimas que intervienen en
el metabolismo y  condiciones
ambientales particulares, se deconocen
las causas de tales correlaciones (Clegg
y Allard 1972 y Nevo et al. 1986). Se
ha propuesto que la seleccion natural
podria mantener combinaciones de
genes en ciertos ambientes y que dichas
combinaciones son en parte adaptativas
(Allard et al. 1972). También se
desconoce si los caracteres
involucrados en la adaptacion para un
determinado habitat estan asociados
con la variacion a nivel enzimatico; o
explicitamente si esta variacion se
asocia con variaciobn en caracteres
morfologicos o de historia de vida de
las plantas (Primack y Kang 1989).

La cantidad de variacion
genética de una especie depende en
gran medida de su ecologia, por lo
tanto es necesario considerar los
habitats que ocupa. En el caso de
especies de sitios perturbados, se ha
supuesto que sus genomas son pobres
en diversidad genética debido a que
fundan  poblaciones con  pocos
individuos (Slatkin 1987). Asi, el
conocimiento de la distribucion de la
variacion en las poblaciones de este
tipo, puede dar gran cantidad de
informacion acerca de los procesos
evolutivos que la producen.

La mayoria de las especies de
plantas presentan niveles de variacion



moderados o altos y se han detectado
algunos patrones en esta variacion. Asi,
por ejemplo las plantas de ciclo de vida
largo, de amplia distribucion y con
polinizacion cruzada presentan mas
variacion que las de ciclo corto,
distribuciones restringidas vy

alutopolinizacion (Hamrick 1983).

Marcadores isoenzimaticos en la
reconstruccion de inferencias
filogenéticas.

El establecer las relaciones

filogenéticas para un grupo de especies,
implica elaborar una hipétesis evolutiva
con base en los caracteres que
comportan los diferentes taxa. Para
elaborar una filogenia, la informacion
con la que se debe contar puede ser
morfologica, ADN (secuenciacion por
ejemplo) o de proteinas. En general las
técnicas de electroforesis de aloenzimas
han sido una herramienta util en la
sistematica (Wendel y Weeden 1989).

Si contamos con informacion de
proteinas, podemos seguir  dos
procedimientos: i)Elaborar una matriz
de distancias genéticas ya sea como
medida de similitud (Rogers 1972) o de
identidad genética (Nei 1978) vy ii)
Construir una matriz de presencia
ausencia de alelos (Swofford y Olsen
1990).

El método de distancias
genéticas mas comunmente utilizado es

el de Nei (1978) y consiste en

41

transformar las frecuencias alélicas en
unidades de distancia genética |
posteriormente se estima el nimero de
sustituciones que han ocurrido desde
que dos taxa divergieron. El estimador
de distancia se obtiene como:
D=-In(])

Las identidades y distancias
genéticas se obtienen para pares de
identidad I toma

valores entre 0 (si las dos poblaciones

poblaciones. La

no comparten alelos) y 1 (si presentan

frecuencias alélicas idénticas. La
distancia D toma valores desde 0 si las
frecuencias alélicas entre las dos
poblaciones son idénticas y vale ° si
las poblaciones no comparten alelos
(Hedrick 1983). Las técnicas de
“Neighbor-Joining” y UPGMA
(Unweighted Pair Group Method with
arithmetic Average”) son las mas
comunmente empleadas para la
reconstruccion filogenética cuando se
cuenta con una matriz de distancias
genéticas. Swofford y Olsen (1990),
detallan la rutina que sigue cada
método.

El segundo método, que emplea
matrices de presencia-ausencia de

alelos, permite construir hipotesis
evolutivas conforme la metodologia
Swofford

analisis

cladista. En
(1985) ha

filogenético empleando la técnica de

particular,
propuesto el
parsimonia (Phylogenetic Analysis
Using Parsimony). El método permite
el uso de caracteres con mas de dos



estados (estados multiples), no impone
restriccion alguna a las reversiones, no
presupone la direccion del cambio de
los estados de caracteres considerando
series  de

todas las  posibles

transformacion ~ como  igualmente
posibles. Este programa implementa el
criterio de parsimonia de Wagner, no
da prioridad a unos caracteres sobre
otros, para los estados desconocidos de
un caracter los define con base en la
condicion que produzca el arbol mas
parssimonioso.
JPorqué es importante
estudiar la variacion genética en el

género Tithonia ?

El estudio del género Tithonia,
es importante puesto que tenemos
especies contrastantes en sus habitos,
en su distribucion geografica (existen
cinco especies endémicas) y en sus
tamafios poblacionales. Por lo tanto,
analizar la diversidad genética para
especies dentro del mismos género,nos
permitira hacer inferencias sobre los
procesos evolutivos que han influido en
la diferenciacion del género. Asimismo,
con la evidencia de variacion genética,
pueden establecerse hipotesis de la
historia evolutiva del grupo.

Con base en lo anterior, es que
los objetivos del presente estudio son
los siguientes:

i) Conocer y describir la diversidad
genética en 11 especies del género
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Tithonia (Asteraceae) con base en los
analisis electroforéticos de isoenzimas y
los indicadores mas comunes como son
los indices de polimorfismo y los de
heterocigosis. i)  Obtener  los
estadisticos F de Wright para conocer y
entender como actuan los agentes de
evolucion en este género. iii) Construir
un dendrograma de  similitudes
genética, con base en la informacion
enzimatica, para compararlo con la
hipotesis de evolucion morfologica de

La Duke (1982).

II.- MATERIALES Y
METODOS.

El material colectado para este estudio,
proviene basicamente de los sitios
reportados por LaDuke (1982). Las
especies utilizadas en este apartado, asi
como las localidades y los registros de
referencia, se
APENDICE 1.

De cada poblacion colectada se

reportan en el

obtuvieron semillas provenientes de
cabezuelas individuales para realizar
analisis electroforéticos y obtener las
medidas de variacion genética asf
postular una topologia de distancias
genéticas entre las especies. Los
analisis electroforéticos se realizaron
siguiendo la técnica estandar de geles
en almidén (Cheliak y Pitel 1984). En
particular se emplearon los sistemas

"C" y "D" de maiz (Zea mays L.)



(Stubber et al. 1988 ver APENDICE
2).

Para hacer los corrimientos
electroforéticos, del material colectado
se selecciond una semilla por cabezuela
por individuo. Los diferentes individuos
se colocaron en cajas Petri y se
hidrataron, para posteriormente
remover la testa. Habiendo removido
el embrion se aplicaron tres gotas del
Buffer de Extraccion para semillas de
coniferas (Cheliak y Pitel 1984, ver
receta en APENDICE 2) y, se macerd
el tejido. Posteriormente se embebio el
tejido papel filtro para cromatografia
(“wicks”) Whatman No. 17, de 0.5 cm
de ancho y 1 com de largo.
Generalmente de cada macerado se
obtuvieron 4 y hasta 5 “wicks”, los
cuales se conservaron en un
ultracongeldor REVCO a menos 70 °C.

El tejido utilizado se “monto”
en geles de almidon de papa
hidrolizado para electroforesis. Cuando
el “wick” que se utiliza como indicador
habia avanzado entre 8 y 8.5 cm se
detuvo el corrimiento y se procedio a la
tincion del tejido. Posteriormente se
procede a interpretar las enzimas
tefiidas conun criterio general.

Los geles se interpretan
siguiendo el siguiente criterio: cada
banda producida por un individuo en
un gel tefiido para una enzima dada,
representa una  isoenzima, los

fenotipos de una isoenzima pueden ser
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considerados alternativos para un loci
(aloenzima).

Para un locus dado, el nimero
de bandas varia entre individuos
homocigos y hetedcigos y dependiendo
de la estructura cuaternaria de la
enzima. Cuando la enzima es
monomeérica, los homdcigos presentan
una banda y los heterécigos dos, si es
dimérica los hetrocigos presentan tres y

cuando es tetramérica presentan cinco.

Analisis de Resultados

La variacion genética se estimo con las
medidas generalmente empleadas en
estos estudios,que son:
i)- (P): proporcion de loci
polimorficos.
ii).- (H): heterosis promedio esperada
por locus individual.
ii1).- (Ht): heterosis promedio total por
locus (Hedrick 1983 ).
La forma en la cual se obtiene estos
estimadores, es la siguiente:
1).- Se considera polimoérfico un locus
cuando el alelo mas comin presenta
una frecuencia menor a 0.95 6 0.99.
Toma valores entre 0 (ningun loci es
polimérfico) y 1 (todos los loci son
polimorficos). El estimador se obtiene
con la siguiente razon:

P=x/m
donde: x=No. de loci polimorficos y
m=total de loci muestreados. (Nei
1987).



i) y iii).- La heterosis promedio
esperada en el equilibrio Hardy-
Weinberg, se calcula con la relacion:
H=1-3 P2

donde: P; es el promedio de las
frecuencias alélicas y toma valores
entre 0 (no existe variacion) y 1
(cuando se tiene un numero infinito de
alelos por loci).

La heterosis promedio
multilocus (Ht) para n locus, es el
promedio de la heterosis por locus
sencillo y se calcula:

H = (& hj)/r
donde: hj es la heterosis para el j-ésimo
locus y r es el numero de loci (Nei
1987).

Se  obtuvieron los tres
estimadores mencionados con el
programa BIOSYS-1 (Swofford 1989).

También es posible describir la
estructura genética de las poblaciones,
con los indices de fijacion de Wright
(1965).

Estos coeficientes (Fyg, FIT ¥

describen la diferenciacion

Fsr),
genética a nivel local y total. Lo que es
relevante en ¢éstos indices es que
permiten separar las posibles causas de
diferenciacion. ;Qué indica cada uno de
estos estimadores?
- FgT es una medida de Ia
diferenciacion - genética entre
subpoblaciones su valor siempre es
positivo y se calcula como:

FgT = Ht - Hs/ Ht (Nei 1987).

A4

Donde:
esperada sobre todos los loci a nivel

Hs es la heterosis promedio

subpoblacion y Ht es la heterosis
promedio esperada sobre todos los loci
a nivel de la poblacion total. Cuando
FgT toma valores cercanos a cero,
indica que no existe diferenciacion y si
es igual con wuno todas las
subpoblaciones son distintas. Si los
valores son muy altos, nos indican que
esta actuando la seleccion natural y la
deriva génica (Hedrick 1983).
- Fis y FyT son medidas de Ia
desviacion de las proporciones de
Hardy-Weinberg dentro de las
subpoblaciones y en la poblacion total
respectivamente, los valores positivos
de estos indices indican una deficiencia
de heterécigos y valores negativos
indican un exceso (Hedrick 1983) y se
calculan como:

Fis=Hs-Ho/Hsy

Fyr=Ht-Ho/Hs
Donde: Ho representa la heterosis
promedio observada sobre todos los
loci, a nivel subpoblacion, Hs es la
heterosis promedio observada sobre
todos los loci a nivel subpoblacon y Ht
esla heterosis promedio esperada sobre
todos los loci a nivel de toda la
poblacion (Hedrick 1983).

El coeficiente Fjg mide la
desviacion en un individuo en una
poblacion. Toma valores entre -1
(exceso de heterdcigos) y + 1 (todos
los individuos son homocigos). Cuando

el valor es igual con 0, la poblacion



esta en equilibrio Hardy-Weinberg
(Hedrick 1983).

Fyp, mide el total de la
diferenciacion que se tiene en una
poblacion respecto al equilibrio Hardy-
Weinberg. Cuando el indice es igual
con 1 indica exceso de homocigos,
cuando toma valores negativos indica
exceso de heterocigos y si vale 0 indica
un tamafo efectivo de la poblacion
grande, lo cual depende principalmente
del tamafo de la muestra (Hedrick
1983).

Los estadisticos F de Wright
pueden sugerir los posibles procesos
evolutivos qué estan causando la
diferenciacion ~ genética de las
poblaciones.

En particular es importante
valorar para este estudio el valor que
tome el estadistico FgT, el cual nos
estaria sefialando la importancia de la
seleccion natural y la deriva génica en
éste género.

Finalmente, con las diferentes
enzimas que presentaron actividad y los
diferentes alelos de cada una, se
elabor6 una matriz de presencia-
ausencia de alelos. Con esta matriz se
procedio a elaborar un
cladograma,siguiendo el algoritmo del
programa PAUP V3.0 (Swofford
1985), para establecer la hipotesis de
las relaciones evolutivas entre las
diferentes especies del género Tithonia
y comparar la ubicacion de las mismas
con la hipotesis evolutiva de La Duke
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(1982), la cual se construyo con base
en caracteres morfologicos.

I11.-RESULTADOS.

Descripcion de los sistemas y
Patrones de Bandeo

Se ensayaron un total de 30 enzimas,
de las cuales 12 mostraron actividad,
sin embargo algunas que mostraron
actividad no lo hicieron
consistentemente  para todas las

especies estudiadas. Finalmente se
emplearon siete enzimas que mostraron
actividad en todas las especies. En la
Tabla (1), se muestran las enzimas
ensayadas, con su respectiva estructura
cuaternaria.

Los patrones de bandeo mas
comunmente observados, se muestran
en las figuras 1 a 4 [que se encuentran
al final de la seccion de discusion].
Para Malato deshidrogenasa (MDH) en
Tithonia  rotundifolia  (poblacion
Tecoman, Colima), encontramos los
patrones mas comunes para enzimas
con estructura dimérica y podemos
observar tres posibles genotipos
(Fig.1A). En La Figura 1B, se observa
que no existe variacion para la enzima
(MNR) en

Tithonia calva lancifolia (poblacion

Menadiono reductasa

Tepic,Nayarit): para las diferentes
especies el patron mas comin es el
homocigo. Otra enzima que mostro
actividad consistentemente en todas las
especies es la Fosfoglucosa mutasa

(PGM), la cual presenta el



comportamiento  tipico de un Tithonia  diversifolia (poblacion
monomero homocigo; en la Fig.2A se Cordoba, Veracruz).

muestran los patrones de bandeo para

Tabla 1.- Sistemas enzimaticos ensayados para las diferentes especies del género 7ithonia
(Asteraceae) en el presente estudio.

ENZIMA CODIGO | SISTEMA ¢tico | ACTIVIDAD | ESTRUCTURA
ELECTROFORETICO TERCIARIA

Alcohol ADH ** D POSITIVA DIMERO

deshidrogenasa

Hexoquinasa HEX D POSITIVA MONOMERO

Fosfogluconato 6-Pgd ** C POSITIVA DIMERO

deshidrogenasa 1

Adenilato kinasa Ak D POSITIVA MONOMERO

Glutamato GOT C NEGATIVA DIMERO

oxaloacetato

transaminasa

Fosfoglucosa isomerasa | PGI ** C POSITIVA DIMERO

Leucino LAP C NEGATIVA MONOMERO

aminopeptidasa

Glutamato GDH C NEGATIVA DIMERO

deshidrogenasa

Shikimato SDH D NEGATIVA MONOMERO

deshidrogenasa

Isocitrato IDH D POSITIVA DIMERO

deshidrogenasa

Aldolasa ALD SOLTIS NEGATIVA TETRAMERO

Hexoquinasa HEX SOLTIS NEGATIVA MONOMERO

Triosa fosfato TPI SOLTIS NEGATIVA DIMERO

isomerasa |

Glucosa-6 fosfato G6PDH SOLTIS NEGATIVA DIMERO

deshidrogenasa C NEGATIVA

Leucino LAP D POSITIVA MONOMERO

aminopeptidasa

Esterasa EST ** D POSITIVA DIMERO

Malato deshidrogenasa | MDH ** D POSITIVA DIMERO

Fosfatasa acida AcPH D NEGATIVA MONOMERO

Peroxidasa catodica AcPX LITIO NEGATIVA MONOMERO

Glutamato GOT LITIO NEGATIVA DIMERO

oxaloacetato D NEGATIVA

transaminasa

Diaforasa DIA LITIO NEGATIVA DIMERO

Shikimato SDH LITIO NEGATIVA MONOMEROQ

deshidrogenasa

Fosfoglucosa isomerasa | PGI LITIO NEGATIVA DIMERO

Fosfoglucosa mutasa PGM ** D POSITIVA DIMERO

Malato deshidrogenasa | MDH C NEGATIVA DIMERO

Fosfatasa acida AcPH C NEGATIVA MONOMERO

Esterasa ; EST C NEGATIVA DIMERO

Menadiono reductasa | MNR ** C POSITIVA TETRAMERO

Donde ** indica los sistemas enzimdticos que dieron resultados positivos en todas las especies y que fueron empleados en los andlisis aqui

reportados.
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La Figura 2B ejemplifica con Zithonia
thurberii (poblacion Sonora), el caso
de Esterasa (EST), esta enzima puede
mostrar estructura cuaternaria tanto de
un monomero como un dimero y en
este caso particular se muestran los tres
genotipos posibles de un dimero. En la
Figura 3A, se muestran los resultados
para Fosfoglucosa isomerasa (PGI) en
Tithonia

Ahuacapan,Jalisco) donde observamos

rotundifolia  (poblacion

dos patrones de migracion. Las bandas
(PGI-1),

muestran variacion y dos posibles

mas cercans al origen
genotipos; en lo que respecta a las
bandas de la zona superior (PGI-2), no
se observa variacion. Para Alcohol
deshidrogenasa (ADH) en Zithonia
thurberii (poblacion Sonora), el patron
mas consistente fué el presentar una
banda fija con ausencia de variacion
(Fig. 3b). Finalmente, en lo que a los
patrones de bandeo se refiere, el
zimograma de la Figura 4 muestra para
Fosfogluconato  deshidrogenasa  (6-
PGD) en Tithonia thurberii (poblacion
Sonora),las caracteristicas de un locus
monomorfico, el cual fué el resultado
mas comin en las once especies
analizadas.

Analisis de la variacion genética

Por lo que respecta a las medidas de
variacion genética, se obtuvieron los
siguientes resultados: Se detectaron
para todas las especies un total de 19
cuales 7

loci, de los fueron

polimorficos. El indice de polimorfismo
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(P) fué 0.268 (al 95%). La heterosis
promedio observada (H) varid entre
0.110 para Tithonia calva lancifolia y
0.172 para Tithonia
Asimismo, las heterocigosis esperadas,

rotundifolia.

presentan el mismo patrén. (Ver Tabla
2). Un aspecto que es interesante, se
refiere al hecho de que no se agrupan
valores similares debido al habito de las
especies, esto es no se presentan
valores altos o bajos de heterocigocis
por ser especies anuales o perennes. De
hecho los wvalores mas altos
corresponden a una especie anual y los
menores a una perenne (ver Tabla 2).
RELACIONES FILOGENETICAS
Respecto a los analisis de
similitud, en la Tabla 3 se muestran los
valores de presencia-ausencia de alelos
para las siete enzimas estudiadas y con
esa informacion se obtuvo el
dendrograma de la Figura 5. En el
mismo podemos observar que se
forman dos grandes grupos, el primero
conformado por siete especies y el
segundo por las restantes tres. No se
detectd claramente un patron asociado
a los diferentes habitos o a distancias
geograficas. Dentro de las
caracteristicas mas consistentes esta la
anuales

cercania de dos especies

Tithonia  thurberii y  Tithonia
tubaeformis y de dos especies perennes
Tithonia calva calva y Tithonia calva
lancifolia; ambas dicotomias son las
Unicas consistencias con la propuesta

morfologica de La Duke (1982).



Respecto a los indices de
fijacion de Wright, en la Tabla 4, se
muestra el resumen para todas las
enzimas. Los estimados de Fyr fueron
positivos para todas las enzimas,
Gnicamente en el caso de la enzima
PGI-2, los valores son estadisticamente
diferentes de 0, sin embargo, el valor

promedio no fué diferente de cero. Para

este estadistico, los valores van de
0.160 a 0.849 (el valor para PGI-2), el
valor promedio fué 0.444.

Los valores de FgT , fueron
todos mayores a 0 incluido el valor

promedio y todos fueron
estadisticamente diferentes de 0. Los
resultados variaron entre 0.292 y 0.816

y el valor promedio fué 0.520.

Tabla 2.- Tamano de muestra (N), nimero proemdio de alelos , heterocigosis observada y
esperada y habito para 11 especies del género Tithonia (Asteraceae) .

ESPECIE N g; :EE&ESDE‘O ﬁ;?nw'gggs HABITO

T. tubaceformis |45 1.5 (0.3) 0.129 [0.105 |ANUAL
(0.150) | (0.149)

T. brachyppapa | 30 1.4 (0.4) 0.128 |[0.134 |ANUAL
(0.250) | (0.167)

T. diversifolia |45 2.0 (0.3) 0.115 |0.121 |PERENNE
(0.119) {(0.069)

T. fruticosa 30 2.3 (0.5) 0.126 |0.131 |PERENNE
(0.118) | (0.149)

T. calva lancifolia | 30 1.5 (0.3) 0.110 |0.092 |PERENNE
(0.071) {(0.063)

T. longiradiata |25 1.7 (0.3) 0.117 |0.126 |[PERENNE
(0.025) { (0.079)

T. c. calva 15 1.8 (0.3) 0.105 |0.111 |PERENNE
(0.202) {(0.124)

T. rotundifolia |45 2.1(0.3) 0.172 [0.139 |ANUAL
(0.154) [ (0.105)

T. thurberii 35 1.4 (0.3) 0.103 |0.113 |ANUAL
(0.075) | (0.124)

T. pedunculata |30 1.5 (0.5) 0.117 |0.095 |PERENNE
(0.058) | (0.055)

T. koelzii 13 1.3 (0.8) 0.109 [0.119 |PERENNE
(0.160) | (0.114)

* indica el error estandard del estimado.
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Finalmente, en lo que respecta a
los valores de FIS todos con excepcion
del valor de PGI-2, fueron negativos, lo
cual podria indicar que tenemos exceso
de heterocigos, sin embargo ninguno de
estadisticamente

los resultados es

diferente  de Los valores
fluctuaron entre -0.089 y 0.180, el

valor promedio fue -0.157. Lo que nos

Ccero.

indica que estamos en el equilibrio de
Hardy-Weinberg.

Tabla 3.- Matriz de prescencia (1) ausencia (0) de alelos para las siete enzimas estudiadas
en once especies del género Tithonia (Asteraceae) en México.

ENZIMAS
MDH MNR PGI PGM EST ADH 6-PGD
sl I 2 | &|1]12 |13 )1L]j2]112]212]7% |]2]2]2]23
ToR] 0 [0 [1 0] 0] 1 1 1 1 11 L 1% |1 1 1 1
BRAl 0 | 0 1 1 1 1 1] 0jJ]O0]|J1 O[O T [O]JO[1]0O
st I 1 0 |1 1 1 101 1 1 |1 1 [0 1 1 []0]0
FRUI 0 | 0 i 1 1 1 1 1 1 1 ({1 [0]0]O0[O0O]O(1
LANT 1 [ 0|0 1 0101 1 1 1 |1 1 1 1101 1
LoNy] 1 lLjlojof1]joOjO[O[1[Of[O]|'1 1 [0 [ 1 1 1
GAL] 1 0|0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 {0001 1
ROT| 1 1 1 1 1 1011 1 1 [1 |1 1 1 110 1[0
pd I 0| 0|1 1 1 1 1. 19 ] 4 1 0] 1]0]1 1 1
e I 00 1 0]0]1]0]0])1 1 1 (0] 0[O0 ([1 ] O
ROE] 1 1 I 0 1 1 101 1| 0]1][]O|]O[O]O[O]1

* los nombres de las enzimas, su actividad y estructura se mencionan en la Tabla 1 y los nombres de las

especies corresponden a los de la Tabla 2 (el orden es el mismo).

IV.- DISCUSION.

Variacion genética.
de

polimorfismo, fueron menores que para

Los valores para el indice
las especies de coniferas estudiadas que
oscilan alrededor del 50% (Ledig 1986)
y resultaron ser muy similares para los
reportados para cspecies de arboles y
arbustos tropicales que presentan
de P del 25%

(Hamrick y Loveless 1986 en Eguiarte

valores promedio
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1990) y menores que los de hierbas que
oscilan alrededor del 35% (Hamrick et
al. 1979). Debemos considerar que este
indice es muy sensible al namero y tipo
de enzimas analizadas, por lo tanto
puede caerse en confusiones si se
emplean marcadores que tiendan a
presentar un comportamiento muy
polimorfico. También es importante
recalcar que los analisis mostrados son
para el género Tithonia en su conjunto

y al contar con especies perennes




arboreas y hicrbas anuales, los
resultados pueden estar sesgados a un
habito particular. Probablemente

en este caso tenemos una influencia

importante de los arbusto y arboles
perennes, los cuales probablemente
sistema

tiendan a presentar un

reproductivo como el de las hierbas.

Tabla 4.- Valores de los estadisticos F para todos los loci, en once especies del género

Tithonia (Asteraccae) en México.

Locus Fig FiT Fgr

PGI-2 0.180 0.849* 0.816**
PGM-1 -0.278 0.232 0.399**
6PGD -0.165 0.351 0.443**
PGI-| -0.089 0.403 0.452%*
MDH -0.016 0.429 0.438**
MNR -0.142 0.419 0.491%**
EST -0.186 0.160 0.292%*
ADH -0.282 0.293 0.449**
PROMEDIO -0.157 0.444 0.520**

X2=F2N Ho:F=0 *=p<0.05

X2 = 2NFgT ** = p <0.01

Por lo que respecta a los
valores de heterocigosis esperada (H),
observamos que es muy alta para
algunas  especies  anuales como
Tithonia rotundifolia, que es una
especie anual con un valor de 0.172, el
cual es un poco mayor que el valor
promedio para las hierbas (H=0.14),
reportado por Hamrick et al. (1979);
incluso es muy similar al de coniferas
(H=0.17) y también mayor al de
arboles y arbustos tropicales (H=0.13)
segun los datos de Hamrick y Loveless

(1986). Como contraparte , para el
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resto de las especies incluyendo tanto
anuales como perennes, los valores
oscilan dentro de los valores
propuestos para las hierbas. Asociado a
este comportamiento de la
heterocigosis, se encuentra el hecho de
que gran nimero de las especies
independientemente de su habito se
encuentran en lugares perturbados y
eso determine la similitud entre los
valores. Es interesante considerar que
la variacion genética, esta influenciada
por la historia particular de cada sitio.

Por ejemplo, el decremento en la




variacion genética se ha postulado que
es resultado de dos posibles causas: 1)
deriva génica en pequenas poblaciones
aisladas, aunque la variacion total no
disminuye si disminuye la heterocigosis
en cada subpoblacion y ii) seleccion de
diferentes condiciones ecologicas en
habitats

1993). Esta prodria ser una explicacion

marginales (Oyama et al

para los valores de heterocigosis

encontrados para  Tithonia  koelzii
(H)=0.109, la cual es una especie con
una soéla localidad y la densidad
N=13.

Asimismo, se ha postulado que las

poblacional es muy baja

especies con  una distribucion
geografica amplia poseen, en general
mayor variabilidud genética que las
especies con distribuciones restringidas
(Karron 1987). Lsto se aprecia al
observar ¢l vulor para Tithonia
fubaeformis, que ¢s una especie anual,
(H)=0.129, la cuul ¢s la especie con un
mayor rango de distribucion y lo
comparamos con ¢l valor que presenta
Tithonia thurberii,  anual
(H)=0.103 que es wuna

restringida a dos

también,
especie
localidades. La
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diferencia entre los valores de (H), para
T. koelzii 'y T.

probablemente influenciadas por el

thurberii, estan

habito de ambas especies y la variacion
genética aumenta en la primera, que es
una especie perenne, aunque sea mas
restringida en su distribucion. Una
posible  explicacion  que  seria
importante considerar, es el sistema
reproductivo de especies perennes y
anuales.

Respecto a los valores de los
estadisticos F de Wright, encontramos
que los estimados de Fis y Fy,
proporcionaron informacion que no
necesariamente es similar, puesto que
por un lado tenemos que los valores
promedio de Fyg nos indican un exceso
de  heterocigos, nuevamente el
resultado final puede estar influenciado
por el agrupamiento de las diferentes
especies, aunque el valor promedio de
(H), también nos indica que Ila
heterocigocis esperada tiende a ser alta.
El valor promedio para Fyr, indica que
probablemente los tamafios efectivos de
la poblacion sean grandes y con alto
flujo génico.



T. diversifolia

T.pedunculata

1. thurberii

T. tubaeformis
T. calva caiva

T.calva lancifolia
T. rotundifolia

— 1. brachyppapa

L T. fruficosa
T. koelzii

T. longiradiata

Figura 5.- Cladograima para once especies del género 7ithonia (Asteraceae), construido con

una matriz de presencia-ausencia de alelos, empleando el programa PAUP v.3.0

(Phylogenetic Analysis Using Parsimony, Swofford 1989).

Esto podria indicar que existe gran
variabilidad genctica pero podria ser
que tenemos el restimen de una especie
con diferentes subjpoblaciones y nuestra
muestra no sca representativa. El
analisis por espccie con una mayor
cantidad de subpoblaciones (en los
casos que sea posible) podria darnos
informacion o lu respuesta correcta a
este dilema. Sin ciibargo, el hecho de

que dentro de lus especies existen
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niveles de variacion genotipica muy
diferentes nos puede permitir hacer
analisis mas precisos sobre la
especiacion, si profundizamos en el
conocimiento de un mayor nimero de
poblaciones por especie.

Finalmente, el analisis de los
valores de FgT, todos estadisticamente
diferentes de 0, nos sugieren poca
migracion. Bajo esta premisa, estamos

constatando una fuerte diferenciacion



entre poblaciones v una de las causas
posibles de la cspeciacion es la

seleccion.  Debeimos  tener  mucha
cautela con estas useveraciones, puesto
que gran parte de los estudios del
analisis de la variicion genética y sus
causas estan enfucudos a detectarla en
subpoblaciones pura una especie (ver

Hamrick et al. 1979 y Hamrick vy

Loveless 1986 para una revision). Un
enfoque genérico, como el de este
también

estudio, puede ser muy

relevante. Como  una  conclusidn

importante esti ¢l hecho de que
podemos demosiiur que la seleccion
natural es un accite importante para
entender la variacion genotipica a este
nivel. Con los rcsultados de este
estudio,  enconiramos  que el
aislamiento afecta icual a todos los loci,
por lo tanto la c¢videncia de seleccion
no es tan fuciic  Asimismo, esta
informacion es i1 ortante puesto que
la adaptacion de lus especies como un
todo puede ocurii si un conjunto de
fuerzas opera sobre la variabilidad

genética de las cspecies; este proceso

ocurre tanto por i accion de procesos
estocasticos conio u deriva genética, o
deterministas cotio la seleccion natural

(Slatkin 1987, Wi it 1988).

RELACIONES I'ii.OGENETICAS

Como ultimo puiilu, se ha propuesto
un dendrograma o las relaciones de

afinidad genéticu cuire las especies (ver
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Fig. 5). Es importante resaltar que la
propuesta no es similar a la hipotesis
evolutiva, planteada por La Duke
(1982)
considerar dos puntos relevantes: i) la

Aunque, debemos de
informacion con la que se ha propuesto
el cladograma es diferente a la
morfologica y se ha propuesto que
diferente informacion puede
proporcionar topologias diferentes y ii)
no es el objetivo del mismo falsificar
dicha hipétesis. Debemos por lo tanto,
establecer o tratar de conocer cuales
son los posibles mecanismos evolutivos
que generan dichas diferencias ya que
los ecoldgicos se discuten en el
capitulo 3.

Podemos observar que en el
dendrograma tenemos dos grupos
claramente diferenciados. En el primero
tenemos siete especies de las cuales
tres son anuales y cuatro perennes y en
el segundo a tres especies, de las que
dos son de habito perenne y una anual.
En el primer grupo, respecto a la
hipotesis morfologica solo observamos
dos similitudes, una de ellas esta dada
por la ubicacion de dos especies
anuales, 7. tubaeformis y T. thurberii
que forman una dicotomia. La segunda
coincidencia esta dada por la cercania
entre 1. calva calva y T. c. lancifolia,
ambas perennes, sin embargo el primer
grupo
pedunculata

estai mas cerca de T.

que es una especie
perenne que en el cladograma aparece

mas cercana a las dos especies de



calva. En el scoundo grupo no se
detecta ninguna similitud respecto a la
propuesta de La [uke (1982). Algo
relevante de la hipotesis cladista es que
las cuatro especics anuales del género
forman un s6lo vrupo y aqui esa
consistencia no cxiste, asimismo la
disposicion de lu. especies perennes
difiere mucho. .. relevante de ésta
propuesta es (uc -stamos generando
nueva informacion que debe intentar
acoplarse a lu morfologica para
presentar una projucsta mas solida de
la evolucion del coiuero. Es relevante
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definir que se ha detectado variacion
genética entre las especies, pero
seguramente un depurado analisis de la
variacion genética dentro de las
especies haria que el dendrograma
fuese primero mas confiable y segundo
una hipotesis alternativa o que
confirmara la primera. Las
implicaciones de los resultados de
estudios de este tipo, son relevantes
porque esta informacion nos puede
proporcionar una vision importante en

las rutas de evolucion de las plantas.



Figura 1.- Patrones de bandeo (Zimogramas) para: A.-) la enzima
Malato deshidrogenasa (MDH) en Tithonia rotundifolia y
B.-) Menadiono reductasa (MNR) en Tithonia calva
lancifolia.
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A.-) la enzima
iversifolia y B.-)

) para: A.
ia thurberi

lmogramas

.

Fosfoglucomutasa (PGM) en Tithonia d
ithon

Esterasa (EST) en T

Figura 2.- Patrones de bandeo (2
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Figura 3.- Patrones de bandeo para: A.-) la enzima Fosfoglucosa
isomerasa (PGI) en Tithonia rotundifolia y B.-)
Alcohol deshidrogenasa (ADH) en Tithonia thurberii.

57



Figura 4.- Patrones de bandeo (Zimograma) para la enzima
Fosfogluconato deshidrogenasa (6-PGD) en Tithonia
turberii.
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Anexo 1. Listado de especies, sitios de colecta (entre paréntesis el numero de la poblacion) y
vouchers de referencia de los ejemplares de Tithonia, utilizados en este estudio.

ESPECIE SITIO DE COLECTA B*EFERENCIA
T.rotundifolia (1) 5 km al oeste de Tecoman, Col. La Duke et al 392
en el cruce de autopista 110-200.
(2) Ahuacapan, Jal. 1 km al inicio de la Morales (sin
terraceria de acceso al Laboratorio registro oficial)
Cientifico "Las Joyas"
T.brachypappa (1) 16-32 km. al oeste de Cd. Stuessy y Gardner
Valles,S.L.P.en la carretera 86 4038
(2) 3.5 km al este de El Salto, S.L.P. La Duke et al 587
sobre carretera 80.
T.tubaeformis (1) D.F. en la reserva ecologica del Arvizu 87
Pedregal de San Angel CU.
(2) Durango,Dgo. peniferia de la ciudad. Palmer 690
T.thurberu (1) Sonora, 70 km. al oeste de Morales y
Hermosillo en carretera 16. Burquez (sin
registro)
T koelzii (1) 12-13 km. al so de Pihuamo, Jal. en Mc Vaugh y
la carretera 110. Koelz 1504
T.diversifolia (1) 1 km. al oeste de Tecoman, Col. Morales (sin
sobre la carretera 110. registro oficial)
(2) 1 km. antes de la Cd. de Morales (sin
Cordoba,Ver. en carretera 150. registro oficial)
T fruticosa (1) Barranca del Cobre,Chih. junto al Hewitt 21
arroyo Guacaybo.
(2) Choquincauri,Son. 40 km al ne de Morales (sin
Alamos sobre la terraceria registro oficial)
T.pedunculata (1) 68 km al oeste de Tehuantepec, Oax. King 2472
sobre la carretera 190.
(2) 99 km al oeste de Tehuantepec, Oax. Lathrop 6723
sobre la carretera 190.
T.calva calva (1) Milpillas,Dgo. junto a la cafiada. Morales (sin
registro oficial)
T.calva (1) 6-12 km. al ne de Miramar,Nay Mc Vaugh 23555
lancifolia sobre carretera a Jalcocotan.
(2) 19 km. al sur de Tepic,Nay. en la Gibson y Gibson
carretera 200. 2196
[T longiradiata (1) Cerro del Borrego en Orizaba, Ver. Pringle 6087

** las referencias fueron obtenidas de La Duke (1982), excepto las que no tienen registro

oficial.
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APENDICE 2.
RECETAS DE LOS SISTEMAS DE BUFFERS Y ENZIMAS
UTILIZADOS EN ESTE ESTUDIO.

SISTEMAS DE BUFFERS
I. SISTEMA “C” DE MAIZ (STUBER gt al. 1988)

BUFFER DE LA CHAROLA:
0.19 M Acido Borico.............c........... 11.875 gr
0.04 M Hidroxido de Litio.................. 1.60 gr

Llevar a 1 litro con agua destilada
Ajustar pH a 8.3 con Hidréxido de litio
Correr a 225 Volts (Hasta que el frente avanza 9-10 cms)

BUFFER DEL GEL:
9 Partes del Buffer Trizma Base pH= 8.3
1 Parte del Buffer de la charola pH= 8.3

Preparacion del Buffer Trizma Base pH= 8.3
0.05 MTrizmaBase............ccccceennnne. 6.20 gr
0.007 M Acido Citrico Monohidratado....1.50 gr
Llevar a un litro con agua destilada

II. SISTEMA “D” DE MAIZ (STUBER et al. 1988)

BUFFER DE LA CHAROLA:

0.065M L-Histidina (H-8000)................. 10.088 gr
0.007M Acido Citrico Monohidratado...... 1.500 gr
Llevar a un litro con agua destilada

Ajustar pH a 6.5 con Acido Citrico

Correr a 30 mA (Hasta que el frente avanza 9-10 cms)

BUFFER DEL GEL.:
1 parte del Buffer del electrodo
3 partes de agua destilada

En ambos sistemas se emplearon geles de almidon al 12% (50 grs) para cuatro
rebanadas (400 ml de buffer del gel)
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ALIZAD L, SISTEMA “C” AlZ:

MENADION REDUCTASA (MNR)

b-NADH (Forma reducida) ...........cccccvvvvvveevieeeeeneen.. 25 mg
Menadione ...........c.ooooiiiiiiiii e, 25 mg
Afiadir;

0.05MTris-HCIpH=7.0 ..c.ocooviiiiiiiiiiiceee 50 ml
INBAL cccooesinscnsosanesmamsnsss o e s g B A TR 1 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente

6-FOSFOGLUCONATO DESHIDROGENASA (6-PGD)

Ac. 6-fosfogluconico sal de bario ............................. 30 mg
Afiadir:

0.2 M Tris-Hel pH=8.0 ......ccccciniisivininnivisivsinaninns 25 ml

L MMECL oo 1 ml
TPN 1% oo 1 ml
BETL: LU0 suimnsmnasmmnssmismmins st ie s s s 1 ml
PRS- 1Y8 soiismicisimissiimneiin it tsmstl o timnrs 0.5 ml
H,0 destilada llevar a ..........ccooeveveeeeeeeeee 50 ml

Incubar en la obscuridad a 37° C.

FOSFOGLUCOSA ISOMERASA (PGI)

d-Fructuosa-6-fosfato sal disédica ........................... 20 mg
Afiadir:

0.1 M TrissHel pH ='71.5.civnsnnmaminmn. 50 ml
Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (10w/ml).............. 3 ml
IMMgCloal 10 % ...ooooovveeeieeeeeceeeeee 1 ml
TPN 18 ovncsiisvimsimsimmimassmsnsivisimssadsmsiss 1 ml
MTT 1% oo, 1 ml
PMS 1 % oo 0.5 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente
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AD ISTEMA “D” DE MAIZ;

ALCOHOL DESHIDROGENASA (ADH)

DPN oo 10 mg
"~ Anadir:

0.1 M Trs-Hel pH = 806 pH =135 cciisnmsimisnains 50 ml

ERANO] ..o 3ml

MIT 1% 0 NBT 1% iooiiaissmmasumasmess 1.5ml

PMS 1% oo 0.2 ml

Incubar en la obscuridad a 30° C

ESTERASA (EST)

FASTBLUERR salt .............coooiiiiiiiiicceccc, 75 mg
Aiadir:

a-Naphtil acetate 1 % ..........ccoovvieiiiiiceceeeeceeeece e 3ml
H0) destilads .ummmnnnsssnsaaasimsmsarmsmssss 40 ml
Buffer de Fosfatos pH=6.0 .............c..cccooviiiiioiicice, 3 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente

MALATO DESHIDROGENASA (MDH)

L1 o Cr e e R LR e e 8 mg
L T .- 8 mg
NACN Lo 25 mg
Anadir :

0.2M Tris-HCl pH=8.0 ..o, 50 ml

I MDL-Malato pH=7.8 .........cocoiiiiiiiiiiiiieeieeciee 5 ml
PMS 198 ccciscicsiisnunvmimnimissmnisssmnisimsamsini s isismnsis 0.1 ml
Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente
FOSFOGLUCOMUTASA (PGM)

Glucosa-1-fosfato (Sigma G-7000) ........................ R 150 mg
Aiadir:

I M TrssHel pH = 8.0 . vnmmsamnansnsmssnmsiinness i 10 ml
HyO destilada ......ooovvvreeeeeeeeeeeeeeeeee e 80 ml
B AN om0 St O AR 2 ml
Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (10pw/ml) ...................cooooe. 4 ml
TPN 1 %0 oo 1.5 ml
BT 1 % ioonnmsanvonanunmsimras i smosis e s s as 2 ml
BRIS |00 s somammmmnt s sttt S e iits 0.5 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente
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BUFFER DE EXTRACCION PARA SEMILLAS (CHELIAK Y PITEL
1984)

e Buffer Tris-Citrato pH= 7.0
DM it NAD

¢ 0 1. NADP

0.001 MM oo, Acido Ascorbico

D001 M ..o e sesisys s EDTA (disodio)

0,120 e Albumina de Bovino

Ajustar a pH 6.8-7.5 con 0.1 M Tris y aiiadir cinco gotas de -mercaptoetanol
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CAPITULO IV.- ANALISIS COMPARATIVO DE
CARACTERISTICAS DE HISTORIA DE VIDA EN
EL GENERO Tithonia (ASTERACEAE).

RESUMEN.

Se evaluaron doce caracteristicas demogrificas en once especies del género Tithonia
(Asteraceae) y se compararon intraespecificamente. Se detecté que en todos los
caracteres existe variacion inter e intraespecifica. Se procedié a comparar con un
analisis de componentes principales la variacion que se generaba entre especies
debido a las respuestas demograficas, encontrandose una tendencia general a separar
a las especies de habito perenne de las anuales. Aunque una especie perenne T.
diversifolia, quedo inserta en el grupo de las anuales. Posteriormente se analizaron los
datos con el método comparativo de autocorrelacion para conocer que tanto de la
varianza asociada a los caracteres estaba influenciada por la historia comin y que
tanto de la varianza podia entenderse en términos adaptativos. Se realizo este analisis
con dos diferentes metodologias Cheverud et al. y Gittleman y Kott. Con el primer
método encontramos que para cuatro caracteres tenemos efectos asociados a la
filogenia que son estadisticamente significativos y con el segundo método observamos
esta tendencia en diez caracteres y se muestran grificamente éstos patrones en los
correlogramas filogenéticos. Se discuten estas diferencias en términos de los supuestos
de los modelos. Finalmente se propone una topologia con base en los caracteres
analizados y se compara con la propuesta morfologica.

I.-INTRODUCCION. pasado ecolégico y evolutivo (Ohara
1989). Una herramienta para entender
Los estudios de evolucion de historias el pasado evolutivo de cierto grupo de
de vida intentan responder, como es organismos es lo que se conoce como
que la seleccion natural maximiza los la filogenia sistematica (Hennig 1966).
parametros de  reproduccion y Un enfoque que nos permite
supervivencia de los organismos en tener una aproximacion muy precisa
determinados ambientes. Con base en para evaluar que tanto un caracter
lo anterior, se considera que las puede ser considerado una adaptacion
caracteristicas de historia de vida son es el método comparativo.
adaptaciones particulares al ambiente. Un buen nimero de estudios
Las caracteristicas de historia para probar la teoria de historias de
de vida de cualquier individuo, deben vida, se basa en comparaciones entre
de ser consideradas un resultado de su especies. Los patrones generados
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pueden ser representativos de la

variacion dentro de niveles
taxonomicos, mas que el resultado de
un compromiso entre parametros
demograficos y reproductivos dentro
de las especies (Stearns 1980). Estas
comparaciones entre caracteristicas de
historia de vida, no tienen un
componente historico y por lo tanto no
de la

pueda

contemplan la incorporacion
similitud filogenética que
fundamentar la variacion de los
caracteres. Asi, los caracteres que
caracterizan a un grupo de especies,
pueden correlacionarse como resultado
de compartir un ancestro comun, mas
que como resultado de la presion de
seleccion por parte del ambiente en la
actualidad. Por lo tanto, resulta
importante conocer que tanto de la
variacion en las caracteristicas de
historia de vida, se debe a los efectos
filogenéticos (Huey 1987).

Un gran nimero de los estudios
de evolucion de historias de vida han
supuesto que las similitudes entre
parametros demograficos o
reproductivos dentro de un grupo de
especies pueden ser similares por
eventos de evolucion independiente en
respuesta a ciertos factores extrinsecos
de seleccion (Schaffer 1974, Stearns
1976, Stearns 1977 y Charlesworth
1980). Sin embargo, se ha demostrado
en repetidas ocasiones que una gran
proporcion de la varianza asociada a un

caracter, se debe a afinidades
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filogenéticas de las especies (Miles y
Dunham 1992). Se han desarrollado
varias metodologias para evaluar la
influencia de la filogenia en los analisis
comparativos, dependiendo de si se
utilizan caracteres discretos (Ridley
1986) o continuos (Stearns 1984,
Cheverud et. al. 1985, Lynch 1991,
Miles y Dunham 1992).

El método de Cheverud et. al.
(1985) el cual esta dado por la
siguiente relacion:

y=pWy+te;

donde y es un vector de dimensiones n
x 1, de los valores fenotipicos medidos
para todas las especies, p es el
coeficiente de autocorrelacion, W es la
matriz de conectividad filogenética y e
es un vector de residuales de n x I;
permite conocer la fraccion de la
varianza asociada a un caracter
fenotipico que esta asociada a la
historia evolutiva del grupo y la
asociada a la evolucion ulterior de los
taxa y ésta puede entenderse o definirse
como adaptacion (Ver apéndice | para
la derivacion de los estimadores).

Diferentes estudios han puesto
énfasis en hacer analisis comparativos,
por ejemplo, la revision de Miles y
Dunham (1993) muestra que en total
59 estudios han aplicado alguna de
estas técnicas, es importante recalcar
que en estos sOlamente tres, son
investigaciones realizadas con especies

vegetales.



En este capitulo, utilizaremos el
método de autocorrelacion filogenética
(Miles y Dunham 1992; Gittleman y
Kott 1990) para determinar de una
manera explicita el nivel en el cual las
caracteristicas de historia de vida del
geénero Tithonia, son una consecuencia
de los efectos filogenéticos. Ademas
comparamos los resultados de ambas

propuestas metodologicas. Asimismo,

elaboraremos comparaciones entre la
topologia morfologica propuesta por
La Duke (1982) (Fig.1) y la topologia
generada con base en las caracteristicas
de historia de vida. Se propone también
un analisis de componentes principales
para evaluar con otro criterio las
relaciones existentes entre las especies
y las caracteristicas de historia de vida
analizadas.

cal lanaurlonhonped € kol divthu tub bra rot

Figura (1).- Cladograma para 13 especies del género Tithonia (Asteraceae), segiin LaDuke
(1982). Donde: cal = T.calva calva, lan= T.calva lancifolia, aur=T. calva auriculata,

lon= T longiradiata, hon= T hondurensis, ped=T. pedunculata, fru=T. fruticosa,

kol=T. koelzii, div=T.diversifolia, thu=T. turberii, tub=T. tubaeformis, bra=T. brachyppapa y
rot=T.rotundifolia. Los caracteres y los estados de los mismos se reportan en el texto original.



IL.- MATERIALES Y
METODOS.

El material colectado para este estudio,
basicamente proviene de los sitios
reportados por LaDuke (1982). Las
especies estudiadas, las localidades de
colecta y los vouchers de referencia se
muestran en el Anexo 1 (Capitulo II).
Para todas las especies en todas
las localidades se tomaron muestras de
semillas de cabezuelas independientes
para cada individuo, de tal manera que
tenemos semillas para hacer los analisis
demograficos y cabezuelas con flores
para hacer los analisis morfologicos.
Con el material colectado se
procedi6 de la siguiente manera:
Las semillas se retiraron de las
cabezuelas y se marcaron por
individuo, posteriormente se
obtuvieron muestras de S0 semillas por
colecta (en seis ocasiones) y se
midieron y pesaron. Esta informacion
fué utilizada para hacer el analisis de
(TSEM).

Ademas, los individuos cuyas semillas

tamafio de la semilla
se pesaron se utilizaron para hacer las
siembras de individuos y proceder a
realizar los experimentos demograficos.

Paralelamente  se  hicieron
pruebas de viabilidad y latencia con los
siguientes procedimientos: i) Para los
analisis de viabilidad se dispusieron en
cajas de Petri, 50 semillas por muestra
con cuatro repeticiones para cada
colecta. Las semillas se humedecian
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durante 24 horas, transcurrido ese
tiempo se desprendia la testa de los
aquenios y se exponian a una solucion
de cloruro de tetrazolium al 1%. Entre
12y
imbibicion a la solucion, se contaba el

15 horas posteriores a la

numero de embriones que habian
adquirido una tonalidad rosa, que
indica que dicho individuo es viable. El
namero que se considera como
porcentaje de viabilidad para cada
especie (% VIA), es el promedio de las
desde

considerando también para el valor

cinco  repeticiones, luego
promedio el numero de poblaciones
diferentes colectadas para cada especie.
if) Respecto a los analisis de latencia, se
procedio a poner muestras de 50
semillas en bolsas de nylon, para cada
una de las diferentes colectas, las
cuales eran sustraidas a intervalos de 2
meses durante 1 afio y posteriormente
se analizaban con la solucion de cloruro
de tetrazolium para conocer cuales
permanecian vivas aun. Los valores
para este evento (LAT), se obtuvieron
de forma similar al experimento
anterior con la diferencia que este es un
valor categorico (presencia -1- o
ausencia  -0- de  germinacion),
diferentes niveles de latencia, y no uno
continuo.

Los experimentos demograficos
se realizaron bajo el siguiente
procedimiento:

i) Habiéndose

medidas de longitud y peso para las

tomado las



semillas de las diferentes colectas, estas
se pusieron a germinar en una camara
de ambiente controlado Conviron
(Modelo 118-L), tratando de simular
las condiciones de humedad vy
temperatura de los diferentes sitios de
colecta. Dado que de cada semilla se
conocia su peso y longitud, como
primer punto se correlacionaron esas
medidas con los dias que transcurrieron
a la germinacion (tiempo a la
germinacion = TGER), para evaluar el
efecto del tamafio de la semilla en esa
medida. Paralelamente se contaban el
numero de semillas germinadas
(%GER) y se obtenia el promedio por
especie.

i) Cuando las plantulas
emergidas presentaban el primer par de
hojas, se consideraban establecidas y
ese era el tercer parametro evaluado
(%EST= % de

Asimismo, se colecté una muestra de

establecimiento).

plantulas para obtener la proporcion de
biomasa aérea respecto a la subterranea
(PROP), se extendio esta evaluacion a
dos estadios mas de ciclo de vida.

ii1) Otra evaluacion del impacto
del tamaiio de la semilla, consistié en
estimar la tasa de crecimiento de las
desde la

emergencia hasta el establecimiento y

diferentes especies,
para las especies que se reprodujeron,
se evalud el incremento en altura hasta
ese estadio (TCRE).

iv) Para las especies anuales, a
excepcion de 7.c.lancifolia, cuando los
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individuos produjeron cabezuelas vy
posteriormente semillas, se clasifico ese
evento como edad a la primera
reproduccion (E1REP). Con éstas
cabezuelas se obtuvo la siguiente
informacion: No. de flores por
cabezuela (NFC) y No. de semillas por
cabezuela (NSC), éstas medidas son
estimadores del éxito en fecundacion.
Posteriormente a estos eventos,
todos los individuos supervivientes
fueron cosechados, medidos y pesados
para obtener la q(ltima medida de
asignacion de recursos (PROP2), la
cual solo se obtuvo para las especies
anuales y una perenne, T.c.lancifolia
dado que éstas fueron las Unicas que
llegaron a la edad reproductiva.

Analisis de Resultados.

Todas las caracteristicas de historia de
vida: TSEM, %VIA, LAT, TGER,
%GER, %EST, PROP, TCREC,
E1REP, NFC, NSC, TFLO, THOJ y
TCAB fueron analizadas siguiendo tres
criterios.

1).- En primer término trece de
los caracteres medidos se disponen
sobre la topologia  morfologica
propuesta por La Duke (1982), se
excluye EIREP porque solo esta
cuantificada para las especies anuales.
Esta idea permite una vision cualitativa
de la distribucion de los caracteres, y

plantear hipotesis sobre el origen de los



mismos. Posteriormente se analizaron
con un analisis de varianza de una via
(Zar 1974), para evaluar si existia
correspondencia entre los parametros
evaluados y su distribucion en el
cladograma. Esto, con el objetivo de
"explorar", si las especies cercanas o de
habito similar presentan respuestas
similares.

ii).- Posteriormente se realizo
un analisis de componentes principales
para investigar las relaciones existentes
entre doce caracteres de historia de
vida (se excluyen EIREP y LAT) para
Tithonia

estudiadas. Este analisis se realizo con

las once especies de

el programa estadistico Statgraphics
(Statistical
1986). Con la anterior informacion

Graphics  Corporation
también se deseaba conocer como es
que las caracteristicas estudiadas se
distribuian y si existian coincidencias
con la topologia de La Duke (1982).
Asimismo, con la matriz de similitud
obtenida para las caracteristicas de
historia de vida, con el analisis de
componentes principales, se elaboré un
arbol de distancias ecologicas con el
programa PHYLIP (Felsenstein 1991),
en particular utilizando la rutina
UPGMA (Método de grupos pareados
no ponderados con  promedio
aritmético). [Este dendrograma se
realizo para efectuar una comparacion
de la topologia de caracteristicas de
historia de vida con la topologia
morfologica y contrastar que tanto los

72

diferentes grupos de datos pueden
generar consistencia en la distribucion
de las especies.

iii) Se efectuaron los analisis
comparativos de las caracteristicas de
historia de vida, con el método de
autocorrelacion filogenética (Miles y
Dunham 1992) y el modelo nulo para
estimar los efectos filogenéticos de
Gittleman y Kott (1990).

El modelo de Miles y Dunham
(1992) es una modificacion al enfoque
propuesto por Cheverud et.al. (1985),
cuyo aspecto mas relevante consiste en
dividir toda la varianza asociada a un
caracter fenotipico, de tal forma que
podamos asignar la fraccion total de la
varianza que es comun a las especies
que comparten a un ancestro comun.
Lo anterior puede conceptualizarse de
la siguiente manera: El valor total de un
caracter  fenotipico T,  puede
descomponerse en sus dos
componentes; el valor filogenético Py
S. El valor

filogenético mide el grado de la

el wvalor especifico
expresion fenotipica que es atribuible a
la descendencia a partir de un ancestro
comun. El valor especifico mide la
evolucion independiente de las especies
dado que han divergido de ese ancestro
y puede ser vista como una medida de
adaptacion. La matriz de conectividad
filogenética W se construyé con el
siguiente criterio. Se sumaron el
namero de bifurcaciones requendas o

necesarias para conectar a dos especies



con un ancestro comun (ver apéndice
2). Por ejemplo, la distancia entre
Tithonia rotundifolia y T. brachypappa
es de un paso (ver Fig.1). Por otro lado
la distancia que uniria a 7. rotundifolia
y T. diversifolia es de cuatro pasos. El

modelo de Gittleman y Kott (1990), -|

evalua los efectos filogenéticos sobre
los caracteres medidos e identifica el
nivel al cual se presenta correlacion
filogenética si es que ésta existe. Este

método es una extension del enfoque

de autocorrelacion y emplea el indice I -

de Moran (Moran 1950) como una
medida de autocorrelacion y lo utiliza
para evaluar la importancia de la
filogenia en las comparaciones entre

taxa. Con este estadistico se construyen

Tasa germinaciés = ] |
E-stablrrimicnln @ E ¢
Viahilidad & L .
Germinadddn % ] ®

\

d

e R

los correlogramas filogenéticos para

mostrar como varia la autocorrelacion

con la distancia filogenética.
Finalmente, se elaboro una
comparacion entre las dos
metodologias  comparativas  antes
presentadas.

III.-RESULTADOS

En las figuras 2,3 y 4, se muestran la
distribucion de doce caracteres de
historia de wvida, sobre la hipotesis
evolutiva del género, propuesta por La
Duke (1982). En la figura 2, se
proyectan los caracteres relacionados la
germinacion principalmente.

X ¢ X & 5 L
$ m 8 X @ =
¢ X % A X &
e m ¢ X @ =

4

Flyura 2.- Disutbucidn de cugtro caracteres de bistorta de vida, mapaeados sobee el cladograma
mnrtelbgicn def génera /mnse [Astcraceae]. A8 ® San natcgorias discrchas que
Indicae valores shtos, bajos e intenpedios respecivaments,
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Sélamente 7.c.calva, T.c.lancifolia y

T'longiradiata, muestra respuestas
idénticas para los cuatro caracteres
(%GER, VIA, %EST Y TGER) y las
tres especies se encuentran en la misma
ramificacion de la topologia. En lo que

respecta a las especies anuales, solo

Azignacias recursas @ L ¢
Tasn de ceccimienio & ] [ ]
Tamaho de semlils ¢ ® -3

e

para VIA, presentan una respuesta
similar junto con 7.diversifolia que es
una especie perenne. En la figura 3,
estan los resultados de TSEM, TCRE
y PROP, aqui los resultados son mas
consistentes que en el caso anterior.

¢ ¢ X X B =

¢ ¢ X X 1 =

e B & = B 3

Figura 3.- Diskribucidn de ey caracteres de historia de vida mapeados sobre ¢ cladograma
maorfelégice del ginern Z7%enys (Asteraccac). A8 M Son catgorias dlacretas que
representanvalores alfas, bajos c intermedios reapectivamante.

Con excepcion de los valores de PROP
para 1. fruticosa y de TSEM para
T diversifolia, los resultados para todas
las especies perennes son consistentes.
Sin embargo, para las especies anuales,
no encontramos algin patrén y en
particular los valores para
Trotundifolia son mas similares con
los de las especies perennes. En la

Figura 4, se presentan los valores de
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los caracteres asociados al éxito en
fecundacion, en los cuales no
encontramos alguna tendencia muy
clara. Sélo en lo que respecta al valor
de THOJ, éste es similar para todas las
especies excepto I.thurberii.

En la Tabla 1, se muestran los
resultados del analisis de varianza de
una via para los doce caracteres de

historia de vida, evaluados para el



genero y en la tabla 2, se muestran las dichos analisis.

pruebas de comparacion multiple de

Semillas § cah. [ ] ] & ® » a X % W 0 [ |
Tamnafio cabiezuela X [ [ ] X 2 m % m @ &
Tamaiio de lahaja @ L] ] & * mE 4 m B n
Toamatiodeiafior » ] L * X ® o & o o L]
Flotes f cabivzuela m n X s = mE X e X ¢ w

\

/

Figura 4.~ Bistribucian de cinen caracberes de hisboria de vida, mapcadas sabre 1 riadagrama
morfuldgico del génere Miondy (Asteraceae). azm  San categodas discretas que
indican valores bajos, ullos & inlermedios, resprctivamenle,

~ En el analisis de componentes
principales (ACP) para investigar las
relaciones entre varias caracteristicas
de historia de vida para ocho especies
del género Tithonia, en primer término
se realizO una matriz de correlacion
para los siguientes eventos de historia
de vida: tamafio de la semilla (TSEM),
viabilidad (VIA), latencia (LAT),
germinacion (% GERM),
establecimiento (%EST), tiempo a la
germinacion (TGER),
flores por cabezuela (NFC), niimero de

numero de
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semillas por cabezuela (NSC), tamaiio
de la hoja (THOJ), tamaiio de la flor
(TFLO),
(TCAB) y proporcion de biomasa

tamafio de la cabezuela
aérea respecto a la biomasa radicular
(PROP). En dicha matriz (Tabla 3),
observamos las siguientes correlaciones
significativas: TSEM-

NSC-TFLO,
%GER-%EST,
%GER-%VIA, %GER-TCRE,
%EST-%VIA, %EST-TCRE,
%VIA-TCRE y TCRE-PROP. En
reconocer

positivas y
%VIA, NFC-NSC,
THOJ-TGER,

otro sentido podemos



correlaciones negativas y significativas
NFC-TCRE, TCAB-TCRE,
%GER-TGER,

entre:
TCAB-PROP,

%EST-TGER,
TGER-TCRE.

%VIA-TGER vy

Tabla (1).- Comparacion de 12 caracteres de historia de vida en once especies del género
Tithonia (Asteraceae), con un analisis de varianza de una via (Zar 1974). '

CARACTER F p
Tamaiio de semilla 16.40 0.038 *
No. de flores por cabezuela 6.24 0.141 n.s.
No. de semillas por cabezuela 3.08 0.310 n.s.
Tamaiio de la flor 3.37 0.934 n.s.
Tamaiio de la hoja 5.20 0.732 n.s.
Tamaiio de la cabezuela 1.62 0.294 n.s.
% de germinacién 16.41 0.010 *
% de Establecimiento 22.18 0.007 **
% de viabilidad 15.23 0.009 **
Tiempo a la germinacién 99.46 0.00001 ***
Tasa de crecimiento 31.41 0.0001 **
Asignacién de recursos 15.82 0.002 **

n.s. = no existen diferencias estadisticamente significativas.

Respecto  al analisis de
componentes principales, se elaboraron
dos

proyecciones: la  primera

considerando las caracteristicas de
historia de vida antes mencionadas
(Fig.5) y la segunda considerando a las
(Fig.6). En

la contribucion a la

especies ambas
proyecciones
varianza total por el componente I es
48.97% y por el componente II es
17.42%, lo que significa el 66.40% de
la varianza total acumulada (Tabla 4).
En el

caracteristicas de historia de vida,

analisis de las

observamos que los valores que mayor

peso representan para el primer
componente, TCRE, TGER,

%GER Y %EST. Para el segundo

son.
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componente, VIA y TSEM son los que
presentan un peso mayor. Para conocer
la relacion entre los caracteres
podemos mencionar que existen tres
grupos : el primero compuesto por
TGER, TCRE, %GERM y %EST.
De éstos podemos mencionar que se
agrupan puesto que  pueden
considerarse eventos secuenciales, esto
es, el tiempo a la germinacion va a
estar influenciando de una manera
directa el porcentaje de germinacion
observado, el cual influye sobre que
fraccion llegara a  establecerse.
Asimismo, el tiempo que transcurre
entre que la semilla es depositada en el
suelo y germina a influia de manera

importante la tasa de crecimiento que




obtengan los individuos. El segundo
grupo se encuentra formado por
TSEM, %VIA, ALT Y THOJ; en el
cual podemos considerar que no todos

sus componentes estan directamente

relacionados. Esto es, por una parte
%VIA
estarian mas relacionados entre ellos asi
como ALT y THOJ.

observamos que TSEM vy

Tabla (2).- Prueba de comparaciones multiples para 12 caracteres de historia de vida en
. . . 4 yow * %k
once especies del género 7Tithonia (Asteraceae), en México.

ESPECIE TSEM | NFC | NSC | TFLO | THOJ | TCAB | %GER | %EST | %VIA | TGER | TCRE | PROP
T.tubaeformis b a b b a b a a a a a a
T.thurberii a b b b b b b b a b a a
T.rotundifolia a b b b a a b b a a a a
T.brachyppapa b b b b a b b b a a b ¢
T.pedunculata ¢ b b b a a b b b b [ ¢
T.longiradiata c a a b a b b b b b b b
T.calva calva d b b b a a b b b b c ¢
T.calva d b b b a b b b b b c c
lancifolia
T.fruticosa d b b a a a b b b b b b
T.diversifolia b a a b a b b b a a b b
T koelzii d b b b a a b b b b c c
Ak . 5 e & i o

= las especies con nomenclatura similar no presentan diferencias estadisticamente
significativas.

Finalmente, observamos un rotundifolia, tubaeformis, thurberii y

tercer grupo formado por LAT, CAB
y TFLO, en el cual aparentemente
encontrariamos una mayor relacion
entre la longitud de la cabezuela con la
de la flor que cualquiera de ambas con
la latencia (ver Fig.5).

Cuando elaboramos la
proyeccion de ambos componentes
pero para las once especies analizadas,

encontramos interesantes

(Fig. 6).

patrones

Las especies anuales
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brachyppapa; parecen formar un grupo
natural. Pero muy cercana a éstas,
encontramos una especie perenne:
diversifolia. Este comportamiento es
interesante dado que morfologicamente
diversifolia (que es una especies
herbacea) tiene una gran similitud con
brachyppapa, debido al tipo de hoja
lobulada y su crecimiento frondoso. En
lo que se refiere a las especies

perennes, podemos decir que éstas a su




vez se encuentran formando dos
grupos claramente diferenciados. Por

una parte, tenemos un grupo que esta

longiradiata. El tercer grupo, esta

formado unicamente por especies

perennes. calva calva, pedunculata,

koelzii, fruticosa y calva lancifolia.

formado solo por wuna especie:
05 ]
k
‘B.5
LAT
‘h

Figurn .- Proyccridn de los das primeras componentes de un analisis de
componentes principales [ACP), para onve ceracteristicas de histuria de
vida en vnce especies del génere Thhonla (Astersceae] en Méx|co. La
nomenciatura s¢ define an o seccldn de2 materdales y métedes.

En lo que respecta al grupo formado
por las especies anuales y una perenne,
notamos que ésta ultima se encuentra
en "la frontera" con el grupo formado
Es

topologia

exclusivamente con perennes.

interesante que en la

morfologica del género, diversifolia
también es la que se mas encuentra
cercana a las anuales.

datos

Respecto a los

demograficos, el primer analisis
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consistio en tomar los elementos de la
tabla de vida para hacer un analisis de

cumulos y obtener una topologia con
informacion ecologica que pudiese ser
comparable con la  topologia
morfologica propuesta por La Duke
(1982). Desde luego, no se trata de
falsificar la hipotesis morfologica, mas
bien de evaluar la similitud entre el
agrupamiento de las especies siguiendo

criterios diferentes. Los valores de las



distancias obtenidas del analisis de
cumulos se estandarizaron respecto a

la unidad para obtener el arbol de

41“ -

similitudes "de historias de vida" (Fig.
7).

Fru

Figura .- Proyeecian de ence especies del génera Jidhania [Asterareac). pare oe analisis de

dr comparenica principeins {ACI} considerando done neracteristicas de histadia

de vida. 1ns nomhbres dre Ins especies son siguisndo ol formalo dc la Figara 'l

Podemos observar claramente
tres grupos: el primero formado por
tres especies perennes (calva, calva

lancifolia, pedunculata y fruticosa).
En la
observamos que calva y lancifolia

topologia ~ morfologica
forman un grupo y pedunculata forma
una dicotomia con fruticosa, ambas
ramificaciones son consistentes con el
arbol morfologico, probablemente por
ser especies de ambientes aridos las
respuestas demograficas son similares.
En el segundo grupo aparece una
dicotomia conformada por dos especies

79

anuales thurberii y brachyppapa, aqui

es importante resaltar que ambas
especies no aparecen en la misma
ramificacion en la  topologia
morfologica. La ramificacion mas
cercana esta compuesta por dos

especies perennes, a saber,
longiradiata y koelzii, las cuales a su
vez tampoco aparecen de manera
conjunta en los resultados
morfologicos.  Probablemente  las
respuestas de thurberii sean similares a
las de especies perennes por tratarse de

una especies de zonas aridas. Existe un



tercer grupo, el cual esta compuesto

por tubaeformis | rotundifolia (ambas

especies anuales), las cuales presentan

€S una especie perenne.

Tabla (3).- Matriz de correlacion para doce caracteristicas de historia de vida en once
especies del género Tithonia (Asteracea).

mayor similitud con diversifolia, la cual

TSEM | NFC NSC TFLO | THOI TCAB | %GER | %EST %VIA | TGER | TCRE | PROP
TSEM | 1.000
NFC -0.305 1.000
NSC -0.317 | 0.543* 1.000
TFLO 0.032 0.017 0.457* | 1.000
THOJ | 0.392* -0.12 -0.377 | 0.031 1.000
TCAB | 0.023 | 0.439* -0.015 | 0.255 0.235 1.000
%GER | 0.368* | 0.198 0.187 | -0230 | -0.186 [ -0.094 1.000
%EST | 0.257 0.181 0.122 | 0.026 | -0.134 0.22 0.956* 1.000
%VIA | 0.719* | -0.278 -0.136 0.63 0.137 | -0.374* | 0.760* | 0.672* 1.000
TGER -0.19 0.072 0.042 | 0.253 | 0.539* 0.333 | -0.805* | -0.747* | -0.628* | 1.000
TCRE | 0310 | -0453* | -0.357 | -0247 | 0.047 | -0.536* | 0.552* | 0.612* | 0.753* | -0.604* | 1.00
PROP | -0.120 | -0.278 -0.009 | -0297 | 0.037 | -0.791* | 0.167 0.102 0.415* | -0.333 | 0.55* | 1.00

* = p<0.05

Tabla (4).- Porcentaje de varianza y varianza acumulada para un analisis de componentes
principales (ACP), para doce caracteristicas de historia de vida en once especies del género

Tithonia (Asteraceae).

COMPONENTE % DE LA VARIANZA VARIANZA
ACUMULADA

1 48.97 48.97

2 17.42 66.40

3 14.04 80.44

4 8.86 89.31

5 4.97 94.29

6 3.39 97.68

7 2.28 99.96

8 0.02 99.99

9 0.001 99.99

10 0.0002 100.00

Es interesante observar que las

especies anuales no se presentan en la
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también

llama la atencion

misma ramificacion en la morfologia,

que




diversifolia presente una afinidad tan
grande con las anuales. Resaltan dos
elementos de la anterior topologia: las
cuatro especies anuales no representan
las mayores similitudes entre si vy

diversifolia no es muy similar a las

especies perennes estudiadas.
Comparando éste analisis con el ACP,
observamos la misma tendencia en
diversifolia de asociarse a las especies

anuales, en particular a tubaeformis.

Tabla (5).- Analisis de autocorrelacion y valores de RZ para doce caracteristicas de historia
de vida en once especies del género Tithonia (Asteraceae), segun los analisis de (1) Miles y
Dunham (1992) y (2) Gittleman y Kott (1990).

Caracteristica Coeficiente de Coeficiente de
de Historia de | Autocorrelacion R’ Autocorrelacion R’
Vida (1) (2)
Tamaiio de la
semilla 0.75 * 0.62 0.63 * 0.57
Flores por
cabezuela 0.71 * 0.58 0.53 * 0.49
Semillas por
cabezuela 0.83 * 0.67 0.55 * 0.48
Tamaiio de la
flor 0.39 0.37 0.59 * 0.54
Tamaiio de la
hoja 0.46 * 0.30 0.37 0.29
Tamaiio de la
cabezuela 0.52 * 0.38 0.05 0.07
Germinacion 0.01 0.04 0.49 * 0.42
Establecimiento 0.09 0.01 0.48 * 0.43
Viabilidad 0.58 * 0.49 0.58 * 0.51
Tiempo a la
Germinacion 0.04 0.02 0.47 * 0.40
Tasa de
crecimiento 0.19 0.25 0.44 * 0.32
Asignacion de
recursos 0.22 0.10 0.39 0.26
(*=p<0.05)

Los resultados del analisis de
(Miles
muestran que para cuatro

autocorrelacion
1992),

caracteristicas de historia de vida el

y Dunham
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coeficiente de autocorrelacion resulta
significativo (tamafio de la semilla
TSEM, No. de flores por cabezuela
NFC, No. de semillas por cabezuela
NSC ,tamafio de la hoja THOJ,




tamafo de la cabezuela TCAB vy
porcentaje de viabilidad % VIA), lo que
sugiere que la variacion en éstas
caracteristicas  puede  tener un
componente filogenético
(ver Tabla 5).

varianza explicada por la filogenia R2

importante
La proporcion de

es bastante alta para estos caracteres,
variando desde un 52% hasta un 67%.
Los valores de R2 pueden interpretarse
como la proporcion de la varianza en
un caracter de historia de vida que se
debe al hecho de compartir un ancestro
comun.

& fdhactarmis

Ltbacker¥
L rotondifolis

2. Broch yapans

/. peduncwisis

7. Cofsy catvy

7. deel2d

F.oelve lanorfolls

I, foagirsdizts
7. dheeistiolie

). Sobcoss

Figura 7. Dendragrama pars once cspecies del género 77%tovye |Asteraceas) , conatruido
con una matriz de similitud de careclenisticas de histasia de vida, cmpleanda
el algutitine de "dicqueda exhaustive™ {exhauctive search] def programa PAUP
[Phytagenetic Anatywis Using Paisirmary v, 1.0] Swoflond 1897,

En contraparte, tenemos que el
porcentaje de germinacion %GER,
porcentaje de establecimiento %EST,
tiempo a la germinacion TGER,
proporcion de biomasa aérea/radicular
PROP, la tasa de crecimiento TCRE y
el tamaiio de la flor TFLO, no
presentan valores estadisticamente
significativos para el coeficiente de
autocorrelacion. En este sentido los

valores de la varianza explicada por la
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filogenia R2 oscilan en un rango que va
del 1% hasta el 49%.

Es importante subrayar que los
caracteres que representan efectos
atribuibles a respuestas independientes
a elementos del ambiente son
componenetes demograficos y aquellos
que estan mas influenciados por la
filogenia representan caracteres ©
elementos reproductivos, lo cual puede

estar limitado dentro del género.



Respecto a los analisis de
Gittleman y Kott (1990), tenemos que
para diez de los doce caracteres
estudiados tenemos efectos
significativos de la filogenia, solo el
tamafio de la cabezuela y la asignacion
de recursos se pueden explicar mejor
por efectos no relacionados con la
filogenia (ver Tabla 5). Se observa que
el porcentaje de varianza explicada por
la filogenia presenta un rango que va
desde el 0.007% hasta un 57%. En lo
que respecta a las caracteristicas
demograficas evaluadas, tenemos que

la varianza explicada por la histora,
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presenta un rango entre el 26% vy el
51%, por otro lado, los caracteres
morfologicos presentan un rango entre
el 0.007% vy el 57%. Para todos los
caracteres evaluados, se construyo el
correlograma filogenético (Figuras 8 y
9). En estos basicamente observamos
que el valor del indice I de Moran
tiende a presentar un  patron
decreciente negativo, el cual estaria
corroborando que niveles taxondmicos
cercanos tienden a estar mas

correlacionados que con aquellos mas

lejanos.
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Figura §.- Corrclagramas filegendticns para seis caracteristicas de bistaria de vida
en cf genero Tithonia [Asleraceae), seqin ¢l modelo de Gilleman y Koll
(1338} doade: A) Tamalio de 1a seaiila, B] Nu. Flores pur Cabezuela, €)
Tauaite de Fa hoja, D) No. de cemiliac pur cabezuels, E] Tamafo de fa

ftor y F) Tamafia de ta cabgozacia,



Finalmente, en la Tabla (6), se
muestran los valores de correlacion para
las caracteristicas de historia de wida,

cuando se ha “removido” el efecto de la

filogenia.
IV.- DISCUSION.
Entre los primeros esfuerzos por

entender el proceso de adaptacion
conjuntando al area de la ecologia y la
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filogenia en poblaciones de especies
vegetales, es el trabajo de Wanntorp
(1983). Dicho autor propone que la
retencion de hojas es un caracter
ancestral y que el habito deciduo es el
caracter derivado, lo interesante es
entender que evento promueve una u
otra condicion y cual es el valor

adaptativo de presentar dicho estado de

caracter.
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Figura #.- Camrelogramas filagenéticos para scis caractrristicas de historia de vida
en el gepera Tihonia [Astersceae), segin vl modela de Gillernan y Kol
[1936L donde: A Tamailio de 1a semiily, B) No. Flores por Cabezuela, €|
Tanahe de la hoja. D) No. de semillas por vabezuels, E) TamabBe de ka

tiar y F] Tamsho de [a cabazupla.

Kelly y Purvis (1993), han
realizado uno de los pocos estudios
comparativos en especies vegetales
empleando las técnicas de analisis del
método comparativo. Al reanalizar los
datos de Foster y Janzon (1985) sobre
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las relaciones entre el tamafo de
semilla y el tamafio del claro que
colonizan e introducir la taxonomia de
las especies analizadas. Reportan que
no son las especies con tamafio de

semilla grande las que colonizan claros



de tamafo pequeiio o sombreados y
argumentan de la necesidad de utilizar

las relaciones filogenéticas en estudios

Tabla (6).- Matriz de correlacion de los residuales para doce caracteristicas de historia de vida
en once especies del género Tithonia (Asteracea).

ecologicos, para entender los procesos

que determinan ciertos patrones.

TSEM | NFC NSC TFLO | THOJ TCAB %GER | %EST %VIA TGER TCRE | PROP
TSEM 1.000
NFC -0.338 1.000
NSC 0.055 0.664* 1.000
TFLO 0.145 -0.052 0.215 1.000
THOJ -0.135 -0.082 -0.214 0.020 1.000
TCAB 0.100 0.255 -0.199 0.282 0.206 1.000
%GER | -0.068 0.176 0.132 -0.025 -0.186 -0.091 1.000
%EST | -0.125 0.161 0.087 | -0.026 | -0.134 0.021 0.956* 1.000
% VIA 0.067 -0.222 -0.048 | 0.203 0.002 -0.312 0.766* | 0.637* 1.000
TGER 0.105 0.064 0.030 0.250 | 0.537* 0.321 -0.815* | -0.747* | -0.629* 1.000
TCRE 0.014 -0.002 0.014 | -0.331 -0.232 | -0.466* | 0.747* | 0.697* 0.566* | -0.658* 1.00
PROP -.392* -0.255 -0.006 | -0.294 0.037 -0.763* | 0.167 0.102 .0400* 1.00
* = p<0.05

Al emplear las metodologias de
autocorrelacion en la expresion de
caracteristicas de historia de vida, se
logra un notable avance en el estudio
de la adaptacion. Los analisis de

autocorrelacion nos presentan

estimados directos de la wvariacion
atribuible a la filogenia y la variacion de
los residuales puede emplearse para
construir hipotesis sobre la adaptacion
a ambientes particulares. Es importante
recalcar que estos métodos nos
permiten hacer inferencias sobre el
pasado y sugerir las respuestas a la
seleccion a corto y mediano plazo.
Comparando los resultados de

los dos analisis de autocorrelacion, es
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importante considerar

(Miles

encontramos

que en un
1992),
caracteres

analisis y Dunham

que los
asociados a la morfologia son los que
presentan una mayor varianza asociada
a la historia evolutiva del grupo y no
asi los "ecologicos". Para el analisis de
Gittleman y Kott (1990), notamos que
la varianza explicada por la filogenia es
10 de

caracteres analizados, aunque aqui es

significativa para los doce
importante sefalar que este analisis nos
permite conocer el nivel al cual se
presenta la influencia. Para nuestro
analisis en particular gran parte de la
influencia es a nivel poblacional, lo que




puede interpretarse como rapida
respuesta al ambiente.
Dado que para especies

vegetales este enfoque no ha sido
empleado, las comparaciones surgen a
un nivel mas descriptivo. Telenius et al.
(com pers), sugieren que los patrones
de historia de vida analizados para once
Anthemidae

presentar

especies de la tribu
(Asteraceae), pueden
interpretaciones mas interesantes al ser
incluida la filogenia en la discusion. El
aspecto mas interesante es que los
ancestros de las especies actuales de
esa tribu, evolucionaron el complejo de
caracteres de historia de vida en
habitos
perennes. Para el caso de las diferentes

relacion a los anuales vy
especies de Tithonia, no encontramos
un patron tan claro en términos de la
longitud del ciclo de vida, podremos
suponer que algunas de las diferencias
encontradas estan en funcion de los
ambientes en que se presentan las
diferentes especies.

En términos de un analisis
adaptacionista debemos considerar
también la posibilidad de que un
caracter no hubiera evolucionado en el
género. Por lo tanto debemos

considerar que tanto los caracteres
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ecologicos pueden ser entendidos
como primitivos, pero sin negar la
posibilidad de que presentaron en
tiempos remotos alguna adaptacion.

Es interesante tomar en cuenta,
las posibles divergencias o
inexactitudes que se observan entre los
métodos de analisis de Miles y Dunham
(1992), con los de Gittleman y Kott
(1990). Una

divergencia podria estar determinada

posible causa de

por la forma de reconstruir las
relaciones filogenéticas, puesto que en
el primer caso la matriz de distancias
filogenéticas esta dada por los pasos o
nodos que separan a las especies a
comparar. Para el segundo tipo de
analisis describimos la matriz de
distancia como los elementos que
pertenecian a cada uno de los nodos en
los cuales dividimos la topologia y esto
puede ser mas similar a un analisis de
varianza anidado.
Como una conclusion,
mencionaremos que el poder dividir la
varianza asociada a los caracteres de
historia de vida, nos permite identificar
eventos de evolucion independiente y
restricciones  histéricas en el

desempeiio ecologico de las especies.
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APENDICE 1.
MODELO DE AUTOCORRELACION FILOGENETICA.

Chevereud,]. M. M.M. Dow y W .Leutenegger (1985). The quantitative assesment of
phylogenetic constrains in comparative analyses: sexual dimorphism in body weight among

primates. Evolution 39(6):1335-1351

En los analisis comparativos entre especies, se asume que todas las especies dentro de una
muestra son independientes entre si, al menos respecto a los atributos a estudiar. Sin
embargo, si la muestra consiste de un conjunto de especies filogenéticamente relacionadas,
no necesariamente pueden ser consideradas unidades evolutivamente independientes.
Conceptualmente puede puede dividirse el valor de un caracter (T), en un valor filogenético
o heredado (P) y un valor especifico (S), que se encuentra asociado a evolucion
independiente, por lo tanto:

T=P + S (1)
donde P puede ser conceptualizado como una medida de la influencia de alguno conjunto
hipotético de ancestros y representa la fraccion heredada del caracter. S puede mostrar
evidencia de la adaptacion de cierta especie, independientemente de las otras especies
relacionadas con ella.
Esencialmente el analisis de autocorrelacion consiste en un modelo de regresion de maxima
verosimilitud, en el cual el valor de cualquier caso se predice por una combinacion lineal de
los valores de casos relacionados. Se emplean métodos de maxima verosimilitud porque la

variable dependiente y, aparece en ambos lados de la ecuacion.
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y=p Wy+e (2)

de y es un vector de n X 1 (n=es el nimero de taxa, para este estudio es el numero de
especies de Tithonia) que contiene los valores del caracter de interés, p es un escalar y
representa el coeficiente de autocorrelacion filogenética. El vector y representa los valores
del caracter (T), el vector W y estima el valor filogenético (P) y el vector de residuales €,
representa el valor especifico (S).
Las variables y y W y, previamente al analisis se estandarizan con media cero y varianza
uno. De (2) obtenemos:

e=(I-pW)y=Ay 3)
Dado €~N(0,62 I), la funcién de verosimilitud para los residuales (€), puede formularse
como:
L) =[ 1/ (2nc2] ™ exp [(-e"¢)/ (202) 4)
Sustituyendo € en la expresion anterior, obtenemos la funcion de verosimilitud [L(y)] para
los valores observados de y, como sigue:
L(y) =[1/(2nc2) ] ™ exp [-(A'y)(Ay) 202)] |A | )
Donde lA | es la transformacion Jacobiana de los residuales (€), a los valores observados
dey (i.e. el determinante de la matriz A). Posteriormente se transforma (5) en la funcién
logartimo [ (y):
I[(y)=-(N/2)In 2nc2)-[1/(202) ] y'A’Ay + In Al (6)
Esta debe maximizarse respecto a o2 y p. Derivando respecto a o2 e igualando la
derivada con 0, se obtiene el maximo del estimador de maxima verosimilitud para la
varianza de los residuales:
s2=N"" y'A'Ay (7)

Sustituyendo lo anterior en la ecuacion en (6) y simplificando tenemos:

I (y) = constante - (N/2) In (c2) + In |A | (8)
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Esta es la funcion que el estimador de méaxima verosimilitud p debe maximizar. Dado que
el determinante de la matriz es A el término |A ] debe evaluarse cada iteracion (Ord
1975), simplificando el proceso con la siguiente relacion:

AT=2 (1-phi) )
donde Aj son los eigenvectores de la matriz W y solo se necesita que sean calculados en
una ocasion. Ahora la expresion final que p debe maximizar es:

In[yy-2py Wy+p*(Wy)(Wy)]-(@2/N)ZIn(1-phy) (10)
Estos procedimientos de maxima verosimilitud, permiten realizar inferencias respecto a la
precencia de autocorrelacion filogenética para cierto caracter en Yy particular. En estos
analisis la varianza total del caracter de estudio debe descomponerse en las fracciones de
varianza "explicadas" y "no explicadas". Por consiguiente, un estimador viable de la
varianza explicada (R2), es:

R2 = (error de la varianza / varianza de y) (11)
El valor de R2, representa la fraccion de la varianza total que esta asociada a la filogenia.

Finalmente, la fraccion de la varianza no explicada se obtiene con (7).
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CAPITULO V.- DISCUSION GENERAL.

El estudio de la adaptacion biologica
desde
perspectivas. Se  han

puede  enfocarse varias
realizados
estudios comparativos (Pagel y Harvey
1991), biogeograficos (Bock 1977),

ecologicos  (Givnish 1987) 'y

sistematicos Brocks y Mac Lennan

(1991). Asimismo, se ha propuesto
Coddington (1988) y Lauder et al
(1993), que el entendimiento de la
adaptacion solo puede lograrse en un
contexto filogenético, al analizar la
presencia de novedades evolutivas
(apomorfismos) que aparezcan a lo
largo de un cladograma y sean
promovidas por la seleccion natural.

Un enfoque en biologia
evolutiva para entender la adaptacion,
es el estudio de la evolucion de
historias de vida. Durante las ultimas
décadas, mucho del interés de éstas
investigaciones en diferentes especies
de plantas, se ha centrado en investigar
las relaciones entre la adecuacion
darwiniana y diferentes parametros de
historia de vida e incluso algunos han
ido mas lejos y han combinado los
aspectos demograficos y caracteristicas
de historia de vida de las plantas a la
luz del

concepto de estrategias
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adaptativas  (Stearns 1980 vy
Silvertown 1982).

Los estudios en ecologia han
considerado que las respuestas
proximales que  presentan  los
organismos ante el ambiente, pueden
considerarse adaptaciones si es que
modifican positivamente la adecuacion.
Cuando conjuntamos la informacion
ecologica y filogenética, podemos
elaborar hipotesis sobre el origen de
ciertos caracteres y su valor adaptativo,
si es que podemos mapear a estos
Gltimos a lo largo de una filogenia.
Cuando se emplea éste enfoque, en
ocasiones se ha propuesto que la
fraccion terminal de un cladograma
estaria representando eventos de
adaptacion y la que corresponde al
resto del cladograma se podria
entender como restriccion filogenética
(Wanntorp et al. 1990 y Brooks vy
McLennan 1991). (ver Figura 1). Con
base en lo anterior, es importante
considerar que al hacer un estudio
comparativo, no debemos tratar de
elegir entre adaptacione historia
cuando se formule una hipotesis de
trabajo. Es importante considerar que
la diversificacion filogenética es un

continuo y tanto las adaptaciones como



las restricciones “historicas" pueden
acumularse en el tiempo a cualquier
nivel  (ramificacion) dentro  del
cladograma.

Esta idea, ha sido tratada
analiticamente  principalmente  por
Cheverud et al (1985), quienes
propusieron formalmente un modelo
para el analisis cuantitativo de los
efectos filogenéticos y especificos
sobre valores de caracteres particulares
de las especies. El modelo permite
dividir el valor total del caracter en un
componente filogenético, el cual se
supone  heredado de  especies
ancestrales, 'y un  componente

especifico que es el resultado de
evolucion independiente. Este ultimo
valor es importante puesto que puede
proporcionar  informacion de la
adaptacion de una especie dada,
independientemente de las otras
especies con las que esté relacionada.
Este modelo ha sido ampliamente
utilizado en analisis comparativos y
algunas modificaciones han sido
implementadas (ver Gittleman y Kott
1990, Lynch 1991 y Miles y Dunham
1992) para responder diferentes
preguntas sobre la adaptacion.

ADAPTACION

RESTRICCION
FILOGENETICA

Figura (1).- Acumulacion historica de adaptacion y restricciones en la diversificacion

filogenética de un grupo de especies.



En este estudio hemos realizado

(sensu
Cheverud gt al. 1985), para entender el

peso de la adaptacion sobre los

un  analisis  comparativo

caracteres morfologicos y de historia

de vida en el género Tithonia
(Asteraceae) y el posible origen de los
caracteres estudiados. También se ha
tratado de determinar las fuerzas
evolutivas mas importantes que actuan
sobre el género y se realizd una
descripcion de la variacion genética.
Con la informacion de la
diferenciacion ~ morfologica  entre
especies (Capitulo 1), se ha podido
inferir sobre las caracteristicas del
ambiente que pueden estar
promoviendo esta variacion. Sin
embargo, es importante considerar que
la divergencia entre poblaciones puede
ocurrir como el resultado de cambios
microevolutivos de diferente naturaleza
en el tiempo. En este estudio, los
resultados obtenidos no podrian
indicarnos cual es la naturaleza de esos
cambios. Lo que si se puede considerar
como muy importante, es la relevancia
que tienen los estudios comparativos
para discernir el peso relativo de la
historia y la evolucion ulterior de los
taxa. Las técnicas de analisis
comparativos utilizados en este trabajo,
nos han mostrado que existe para el
género Tithonia, gran influencia de la
historia comin del grupo para explicar
los valores observados de los

caracteres morfoldgicos analizados. No
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determinamos la causalidad, pero no es
para nada despreciable la historia. De
esto resulta algo interesante, los
resultados han mostrado influencia de
la filogenia (para el analisis "estilo
Gittleman), pero el porcentaje de la
varianza explicado es muy bajo, oscila
entre el 4% y 31%. Probablemente la
conclusion puede ser erronea si
aseveramos que entonces la variacion
que observamos es  puramente
adaptativa.

No existe "una receta" para
decidir a que niveles de varianza
explicada, se toma la decision de que
pesa mas la historia que la evolucion
ulterior, ademas no se trata de
ponernos a resolver una dicotomia de
este estilo. Por lo tanto, solo podemos
especular que probablemente asociados
a éstos caracteres morfologicos, existe
una gran variacion fenotipica o
probablemente una gran plasticidad que
genera que no se tenga un patron
consistente en la expresion de los
caracteres para los  diferentes
ambientes.

La amplitud ecologica de una
especie, puede reflejar el potencial
evolutivo de la misma; el limite de
distribucion de las especies, puede ser
analizado como un problema evolutivo
muy cercanamente relacionado con la
pregunta de ;qué limita la habilidad de
una especie a responder a la seleccion
1976). Para

proceso

natural? (Antonovics

delinear analiticamente el



evolutivo que controla la distribucion
de las especies, un buen enfoque
consistira en hacer un estudio
comparativo de la estructura genética
de una especie que haya explotado
exitosamente un amplio rango de
habitos (Silander y Antonovics 1979).
La informacion obtenida al
realizar el estudio de la variacion
genotipica (Capitulo 2), nos indica dos
aspectos muy importantes: i) se detecto
una heterocigosis esperada para todas
las especies cercana a los valores de las
hierbas (segiin Hamrick et al. 1979) y
ii) los valores del estadistico FgT nos
indican que existe una influencia muy
grande la seleccion natural, desde luego
no necesariamente es la fuerza
evolutiva de mayor peso en éstas
diferencias observadas; un papel muy
importante lo puede estar
desempeiiando la deriva génica.
Aunque el enfoque seguido aqui
no implica el analisis de subpoblaciones
para las diferentes especies, los
resultados si muestran cual puede ser
un agente importante de evolucion.
Respecto a la elaboracion de una
hipotesis evolutiva, basada en las
similitudes genéticas de las especies,
encontramos que no es totalmente
compatible con la  propuesta
1982). Es

considerar que no

morfologica (La Duke
interesante
necesariamente la variacion
morfologica tendria que ser reflejo de

la variacion genética o viceversa.
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Probablemente los mecanismos
que estan generando la diferenciacion
entre las especies en ambos niveles no
son los mismos y no se reflejan
igualmente.

Un analisis conjuntando ambas
informaciones, podria dar mayor
claridad a como ambos tipos de
variacion estarian  delimitando las
relaciones dentro del género.

Un tercer punto abordado para
tratar de entender el proceso de
adaptacion en el género Tithonia,
consistio en analizar las caracteristicas
de historia de vida para once especies.
Se ha propuesto que los estudios que
combinen la informacién ecologica con
la filogenética, tendran un potencial
muy grande para discernir de una
manera mas precisa el peso de la
historia y elaborar hipétesis sobre la
adaptacion biologica (Wanntorp et al.
1990).

Sin  embargo, han sido
relativamente pocos los estudios que
han empleado esta metodologia de
(Cheverud et al 1985,
Gittleman y Kott 1990, Harvey vy
Keymer 1991, Miles y Dunham 1992 y

Kelly y Purvis 1993). Para el caso de

analisis

Tithonia, no tenemos un punto de
comparacion dado que no se han
realizado estudios de este estilo en
especies vegetales. Sin embargo es
importante recalcar que para los
analisis de historia de vida, hemos

encontrado que varios caracteres estan



fuertemente influenciados por la
historia evolutiva del
Capituo 3, Tabla 5).

Este evento nos

grupo  (ver

permite
discutir la idea de que las
caracteristicas de historia de vida son
adapataciones particulares al ambiente,
Aqui es interesante retomar la idea de
que no queremos buscar la dicotomia
adaptacion vs historia, sino tratar de
caracteres

entender que pueden

incluirse como restricciones
filogenéticas y cuales estan cambiando
de una manera un poco mas dinamica
(por darle algun calificativo). Con ésta
evidencia podrian hacerse hipotesis
sobre que tan plasticos podrian ser los
caracteres de  historia de vida.
Asimismo, con los caracteres de
historia de vida, se propuso una
topologia para ser comparada con la
hipotesis  morfologica. En  esta
encontramos mayor consistencia entre
ambas propuestas que lo encontrado en
términos de variacion genotipica. Cabe
recordar que las tres topologias no han
sido propuestas con un analisis cladista,
solo la morfologica (La Duke 1982),
por lo tanto una hipotesis evolutiva
conjuntando los tres tipos de
informacion, nos puede dar una mejor
idea sobre las relaciones filogenéticas
en el género.

En este estudio hemos abarcado
tres aspectos importantes para entender
la evolucion de las especies: la

variacion  geografica, la variacion
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genética y la variacion ecologica (via
analisis de la variacion demografica).
Se  detecté  de

importante la influencia de la historia

manera

que comparten las especies del género
Tithonia, como elemento fundamental
para explicar la variacion de caracteres
morfologicos y de historia de vida.
También se obtuvo evidencia la
importancia de la seleccion natural
como agente de evolucion dentro de
éste género.

Al combinar los analisis filogenéticos
con los ecologicos y genéticos, se ha
demostrado que el estudio de la
adaptacion biologica se ha visto
enriquecido y se pueden plantear
hipotesis de procesos y mecanismos de
especiacion.

Este enfoque empleado en este
estudio es muy relevante puesto que
ahora ha surgido la polémica en torno a
la "efectividad" del método
comparativo  para  entender la
adaptacion. Particularmente Leroi et.al.
(1994), han cuestionado el empleo de
esta metodologia. Argumentan que la
adaptacién solo puede entenderse si los
patrones de seleccion y/o variacion
genética son evaluados directamente en
diferentes especies dentro de un clado.
Aunque finalmente admiten que los
métodos  comparativos son  muy
valiosos para examinar la historia
evolutiva de los caracteres, pueden ser
"engafiosos" en el estudio de los

procesos adaptativos.



Como punto importante previo
a finalizar, se presenta a continuacion
una hipétesis evolutiva para las once
especies del género Tithonia, juntando
la informacion morfologica [14
caracteres], molecular (isoenzimas)

[17 caracteres], y ecoldgica [12

caracteres]. Uniendo los tres niveles
de informacion se construyd una matriz
con los diferentes estados de caracteres
y empleando las rutinas de parsimonia
del programa de reconstruccion
filogenética PAUP (Swofford 1985), se

construyo el cladograma (Figura 2).

T.longiradiat
T. Ui rberdt

T. tabaeformis

7T, mtandifoliac
e 4 s DEGCRY P PEINE

Figura 2.- Cladograma para once especies del género Tithonia (Asteraceae), construido con
base en una matriz de informacion morfologica, molecular y ecologica, aplicando el
programa de Analisis Filogenético Empleando la Parsimonia (PAUP), (Swofford 1985).

Finalmente, solo cabria
mencionar que en este estudio se han
contemplado los diferentes niveles de
variacion: fenotipica, genotipica y de

historias de vida en el género Tithonia
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(Asteraceae) y por lo tanto el enfoque
para entender los procesos de
adaptacion en éste es bastante preciso y
puede iniciar una serie de estudios para
entender este proceso en la

sinanterologia.
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