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DIFERENCIACION GENETICA E INTERACCION GENOTIPO-AMBIENTE EN
Anoda cristata. SU IMPORTANCIA EN EL CONTEXTO DE LA
DOMESTICACION INCIPIENTE
M. en C. Beatriz Renddn Aguilar

RESUMEN

cristata ("violeta") es una malvacea anual de amplia distribucion en México, que habita
ambientes de vegetacion perturbada y vegetacion secundaria como ruderal, asi como en
agrohabitats, como arvense. Es una herbacea con gran variacion morfolégica en su
arquitectura, forma de las hojas y en la pubescencia. A pesar de su amplia distribucion en
México, estudios etnobotanicos reportan el uso de esta especie con fines alimenticios y
medicinales restringido en la region central y sur del pais. El presente estudio se realizo en
la comunidad de Santiago Mamalthuazuca, municipio de Ozumba, Estado de México, area
geografica en donde el consumo y comercializacion de este producto durante la época de
lluvias ha sido constante a lo largo del tiempo. Para el uso alimenticio, la obtencion del
producto es mediante el corte (cosecha) que realizan de ramas de las plantas que crecen en
sus agrohabitats (arvenses), dejando el resto de la planta en pie; este producto es para
autoconsumo y comercializacion. Las poblaciones ruderales no son recolectadas. A partir
del estudio etnobotanico se planted la hipotesis de que la asociacion de A. cristata con los
campesinos ha generado diferenciacion local entre las poblaciones que crecen como
arvenses en los solares, y las ruderales que crecen en las orillas del camino y en los sitios de
vegetacion perturbada. Asimismo, esta diferenciacion podria ser producto de la
diferenciacion genética, o en plasticidad fenotipica. El analisis de las dos poblaciones que
crecen en dos ambientes contrastantes (bosque natural y terreno de cultivo), mostré
diferencias significativas en el origen y el habitat para caracteres de supervivencia,
fenologicos y de asignacion de biomasa. Sin embargo, la respuesta plastica al ambiente fue
en la misma direccion. Un andlisis posterior utilizando familias de hermanos completos en
los mismos ambientes (bosque natural vs terreno de cultivo), no mostro diferencias entre las
poblaciones, aunque si se detectaron diferencias genéticas en cada poblacion en caracteres
vegetativos, reproductivos y foliares. Se observd variacion genética intrapoblacional
(interaccion genotipo-ambiente) en caracteres de adecuacion (especificamente en la
poblacion arvense) y en caracteres foliares (en ambas poblaciones), lo que sugiere
diferencias genéticas en las normas de reaccion. Se observé convergencia fenotipica en el
bosque natural (los valores promedio fueron menores y similares entre todos los genotipos),
lo que indica que el bosque natural impone limites a la expresién fenotipica, incluso en la
poblacion ruderal que es la que procede de ese ambiente. Debido a la existencia de
interaccion genotipo-ambiente en varios caracteres analizados y a que el manejo de los
campesinos consiste en ia aplicacién del corte para obtener el producto, se analizo la
respuesta en la tolerancia de los genotipos al corte. El efecto del corte fue significativo en la
mayoria de los caracteres analizados generando dos tipos de respuesta: sobrecompensacion
y subcompensacion. La ausencia de diferencias significativas en la adecuacion se considerd
como tolerancia. Ambas poblaciones mostraron diferentes respuestas al corte en caracteres
como produccion de ramas, de adecuacidn y asignacion de recursos a la raiz, sugiriendo
nuevamente diferencias geneticas entre las poblaciones. La ausencia de interaccion
tratamiento x poblacion nuevamente sugiere que la respuesta plastica es en la misma
direccion. Sin embargo, se detecto variacidon genética intrapoblacional en la adecuacion, lo




que sugiere la existencia de potencial evolutivo de la tolerancia. El resto de los rasgos
mostro convergencia fenotipica en ambas poblaciones como resultado del corte, 1o que
indica que posiblemente se rebaso el umbral de respuesta de los genotipos a este factor
ambiental. Es posible que un dafio menor permita detectar las diferencias genéticas entre las
familias Los resultados obtenidos no apoyan la hipotesis de que los campesinos han
generado diferenciacion entre las poblaciones ruderal y arvense, o de que ha operado la
seleccidn artificial en 4. cristata. Es probable que el papel de la plasticidad fenotipica ha
sido fundamental en el éxito de A. cristata en los agrohabitats (solares). Seria importante

explorar esta posibilidad analizando otras especies del género mediante el método
comparativo.

Vo. Bo&kfﬁ Nuifiez-Farfan




GENETIC DIFFERENTIATION AND GENOTYPE-ENVIRONMENT
INTERACTION IN Anoda cristata. ITS RELEVANCE UNDER THE CONTEXT OF
INCIPIENT DOMESTICATION.

M. en C. Beatriz Rendén Aguilar

ABSTRACT

A. cristata (Malvaceae) is an annual herb widely distributed in Mexico. It grows in
disturbed and secondary vegetation as a ruderal, and in agrohabitats, as an agrestal. It
exhibits great morphological vanation in its architecture, leaf form and pubescence. Despite
its wide distribution in Mexico, ethnobotanical studies report its use as a food and
medicinal plant only in some states in central and south regions of Mexico. The present
study was carried out in the community of Santiago Mamalhuazuca, county of Ozumba,
State of Mexico, where this plant is used and traded during the rainy season. Farmers obtain
the product for food use by cutting leafy branches (harvest) of individuals growing in their
agrohabitats (agrestals). The damaged plants can regrowth. Product is cooked and
consumed or traded in local markets. The ruderal plants are not gathered. From the
ethnobotanical study I hypothesized that the association between this species and the
campesinos has promoted local differentiation between populations growing as agrestals in
orchards, and ruderals growing in roadsides or primary disturbed vegetation, and that this
differentiation resulted from genetic differentiation or due to phenotypic plasticity.
Analysis of both populations growing in two contrasting environments (natural forest vs
cultivated field) showed significant differences due to the origin and habitat in
survivorship, phenology and biomass atlocation. Nevertheless, plastic response was similar
for both populations. Using full-sib families in the same environments (natural forest vs
cultivated field) no significant differences between both populations in vegetative and
reproductive and leaf characters were found. However genetic variation within population
was detected in vegetative, reproductive and leaf characters. Intrapopulational genetic
variation was detected in fitness (genotype - environment interaction), and leaf characters,
which suggests genetic differences in reaction norms, Phenotypic convergence was
observed in the natural forest, suggesting that this environment imposes limits to
phenotypic expression.

The existence of interaction genotype - environment in different characters, and
because the campesinos cut leafy branches to obtain the green, the analysis of tolerance to
clipping in different genotypes of A. cristata from both populations was carried out. The
clipping was stgnificant in almost all characters analyzed, promoting overcompensation and
undercompensation. Where no significant differences were found (in fitness), the response
was interpreted as tolerance. Both populations showed different responses to clipping in
characters like branch production, fitness and biomass allocation, suggesting, again, genetic
differences between populations. A no significant genotype - environment interaction
showed that plasticity was in the same direction for both populations. Nevertheless,
significant intrapopulational genetic variation in fitness suggest the potential for the
evolution of tolerance. The remaining characters showed phenotypic convergence to the
effect of clipping. which implies that the magnitude of the clipping (x 50% of the plant)
surpassed the threshold limit that would allow the expression of genetic variation in
tolerance. The results in this study do not support the hypothesis that the campesinos have
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promoted differentiation between ruderal and agrestal population or that have exerted of
artificial selection in 4. cristata; it is probable that phenotypic plasticity preceded the
colonization of A. cristata in agrohabitats (orchards). It would be important to analyze this
possibility in other species of the genus using a comparative approach.

Vo. Bo. Dr. f difiez-Farfan
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RESUMEN

A. cristata ("violeta") es una malvicea anual de amplia distribucién en México, que
habita ambientes de vegetacion perturbada y vegetacion secundaria como ruderal, asi como en
agrohabitats, como arvense. Es una herbacea con gran variacion morfologica en su arquitectura,
forma de las hojas y en 1a pubescencia. A pesar de su amplia distribucion en México, estudios
etnobotanicos reportan el uso de esta especie con fines alimenticios y medicinales restringido
en la region central y sur del pais. El presente estudio se realizd en la comunidad de Santiago
Mamalhuazuca, municipio de Qzumba, Estado de México, 4rea geogrifica en donde el
consumo y comercializacién de este producto durante Ia época de lluvias ha sido constante a lo
largo del tiempo. Para el uso alimenticio, la obtencién del producto es mediante el corte
(cosecha) que realizan de ramas de las plantas que crecen en sus agrohabitats (arvenses),
dejando el resto de la planta en pie; este producto es para autoconsume y comercializacion, Las
poblaciones ruderales no son recolectadas. A partir del estudio etnobotanico se planted la
hipotesis de que la asociacion de A. cristasa con los campesinos ha generado diferenciacién
local entre las poblaciones que crecen como arvenses en los solares, y las ruderales que crecen
en las orillas del camino y en los sitios de vegetacién perturbada. Asimismo, esta diferenciacion
podria ser producto de la diferenciacién genética, o en plasticidad fenotipica. El analisis
poblacional de tas dos poblaciones que crecen en dos ambientes contrastantes (bosque natural y
terreno de cultivo), mostré diferencias significativas en el origen y el habital para caracteres de
supervivencia, fenoldgicos y de asignacion de biomasa. Sin embargo, la respuesta plastica al
ambiente fue en la misma direccion. Un analisis posterior utilizando familias de hermanos
completos en los mismos ambientes (bosque natural vs terreno de cultivo), no mosird
diferencias entre las poblaciones, aunque si se detectaron diferencias genéticas en cada
poblacion en caracteres vegetativos, reproductivos y foliares. Se observd variacién genética
intrapoblacional (interaccion genotipo-ambiente) en caracteres de adecuacion (especificamente
en la poblacion arvense) y en caracteres foliares (en ambas poblaciones), lo que sugiere
diferencias genéticas en las normas de reaccidon. Se observd convergencia fenotipica en el
bosque natural (los valores promedio fueron menores y similares entre todos los genotipos), lo
que indica que el bosque natural impone limites a la expresion fenotipica, incluso en la
poblacién ruderal que es la que procede de ese ambiente. Debido a la existencia de interaccidn
genotipo-ambiente en varios caracteres analizados y a que ¢l manejo de los campesinos consiste
en la aplicacidn del corte para obtener el producto, se analizo la respuesta en la tolerancia de los
genotipos al corte. El efecto del corte fue significativo en la mayoria de los caracteres
analizados generando dos tipos de respuesta: sobrecompensacion y subcompensacion. La
ausencia de diferencias significativas en la adecuacién se considerd como tolerancia. Ambas
poblaciones mostraron diferentes respuestas al corte en caracteres como produccion de ramas,
de adecuacion y asignacion de recursos a la raiz, sugiriendo nuevamente diferencias genéticas
entre las poblaciones, La ausencia de interaccion tratamiento x poblacién nuevamente sugiere
que la respuesta plastica es en la misma direccién. Sin embargo, se detectd variacion genstica
intrapoblacional en la adecuacion, lo que sugtere la existencia de potencial evolutivo de la
tolerancia. El resto de los rasgos mostrd convergencia fenotipica en ambas poblaciones como
resultado del corte, lo que indica que posiblemente se rebaso el umbral de respuesta de los
genotipos a este factor ambiental. Es posible que un dafio menor permita detectar las
diferencias genéticas entre las familias.Los resultados obtenidos no apoyan la hipotesis de que
los campesinos han generado diferenciacion entre las poblaciones ruderal y arvense, o de que
ha operado la seleccion artificial en A. eristata. Es probable que el papel de 1a plasticidad
fenotipica ha sido fundamental en el €xito de A. cristata en los agrohabitats (solares). Seria
importante explorar esta posibilidad analizando otras especies del género medianie el método

comparativo,

Vi




ABSTRACT

A. cristata (malvaceae) is an annual herb widely distributed in Mexico. It grows in
disturbed and secondary vegetation as a ruderal, and in agrohabitats, as an agrestal. It exhibits a
wide morphological variation in its architecture, leaf form and pubescence. Despite its wide
distribution in Mexico, ethnobotanicat studies report its use as a food and medicinal plant only
in some states in central and south regions of Mexico. The present study was carried out in the
community of Santiago Mamalhuazuca, county of Ozumba, State of Mexico, where this plant is
used and traded during the rainy season. Farmers obtain the product for food use by cutting
leafy branches (harvest} of individuals growing in their agrohabitats {agrestals). The damaged
plants can regrowth. Product is cooked and consumed or traded in local markets. The ruderal
plants are not gathered. From the ethrobotanical study [ hypothesized that the association
between this species and the campesinos has promoted local differentiation between
populations growing as agrestals in erchards, and ruderals growing in roadsides or primary
disturbed vegetation, and that this differentiation is resulted from genetic differentiation or due
to phenotypic plasticity, Analysis of both populations growing in two contrasting environments
(natural forest vy cultivated field) showed significant differences due to the origin and habitat
in survivorship, phenology and biomass allocation. Nevertheless, plastic response was similar
for both populations, Using full-sib families in the same environments (natural forest vy
cultivated field) showed no significant differences between both populations in vegetative and
reproductive and leaf characters However penetic variation within population was detected in
vegetative, reproductive and leaf characters. Intrapopulational genetic variation was detected in
fitness (genotype - environment mteraction), and leaf characters, which suggests genetic
differences in reaction norms. Phenolypic convergence was observed in the natural forest,
which suggests that this environment imposes limits to phenotypic expression.

The existence of interaction genotype - environment in different characters analyzed,
and because the campesinos cut leafy branches to obtain the green, The analysis of tolerance to
chpping in different genotypes of A. cristata from both populations was analyzed. The clipping
was significant in almost all characters anatyzed, promoting overcompensation and
undercompensation. Where no sigmficant differences were found (in fitness), the response was
interpreted as tolerance. Both populations showed different responses 1o clipping in characters
like branch production, fitness and biomass allocation, suguesting, again, genetic differences
between populations. A no significant genotype - environment interaction showed that
plasticity was in the same direction for both populations. Nevertheless, significant
intrapopulational genetic variation in fitness sugges the potential for the evolution of tolerance
The remaining characters showed phenotypic convergence to the effect of clipping, which
suggests that the magnitude of the clipping (£ 50% of the plant) surpassed the threshold limit
that would allow the expression of genetic variation in tolerance. The results in this study do
not support the hypothesis that the campesinos have promoted differentiation between ruderal
and agrestal population or that have exerted of artificial selection in A. cristata; 1t is probable
that phenotypic plasticity precede the colonization of A. cristata in agrohabitats (orchards). It
would be important to analyze this possibility in other species of the genus using a comparative

approach,
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PRESENTACION

El efecto del ambiente en los procesos evolutivos y de adaptacion en poblaciones
naturales es un aspecto que ha tomado gran relevancia en las dltimas décadas, debido a
que la variacion fenotipica observada, es resultado de componentes genéticos y
ambientales. La existencia de interacciones genotipo-ambiente promueve el potencial
selectivo de distintas respuestas de tos genotipos a diferentes ambientes, aunque también
puede constituir una restriccion a la seleccidn si existe convergencia fenotipica en un
ambiente particular. La existencia de interacciones genotipo-ambiente, representadas por
las normas de reaccion, manifiesta plasticidad fenotipica, cuya direccion y magnitud son
susceptibles de evolucionar adaptativamente en ambientes heterogéneos. Estos aspectos
deben ser evaluados con detenimiento para entender patrones de diferenciacion local entre
dos o mas poblaciones, convergencia fenotipicas entre genotipos dentro de una poblacion
bajo diferentes condiciones, asi como predecir cambios dentro de las poblaciones como
resultado de la seleccion u otras fuerzas evolutivas,

La inclusion del componente ambiental (e g, interaccion genotipo-ambiente,
plasticidad fenotipica) en los procesos de evolucién bajo domesticacion es relevantedebido
a que los estudios recientes han analizado la domesticacion partiendo del supuesto de que
los cambios morfoldgicos observables dentro de las poblaciones con diferente grado de
mangjo son un producto directo de la seleccion artifical (humana). Esto es vélido en la
medida en que la seleccion artificial efectivamente sea la inica fuerza que esté operando
dentro de estas poblaciones. Sin embargo, en especics vegetales que estan en etapas
incipientes de domesticacion, es posible que la variacion fenotipica observada sea

producto dela interaccion con el ambiente modificado por el hombre. Por tanto, es




importante analizar las respuestas de los organismos en sus componentes genético y
ambiental.

En este estudio de tesis se analizo el proceso de domesticacion incipiente en Anoda
cristata (violeta, alache), una malvacea de amplia distribucion en México y que es
utilizada, principalmente en la regidon central del pais, como alimento y en menor grado
como planta medicinal. El interés por realizar el estudio con esta especie partid de los
siguientes elementos:

- €5 una especie utilizada por algunos grupos indigenas y mestizos,

- se observan diferencias morfoldgicas entre poblaciones que estan bajo manejo y aguellas
que crecen en otras condiciones naturales

- la forma de manejo por parte de los campesinos sugiere que esta en etapas incipientes de
domesticacion.

Anoda eristata es una especie de amplia distribucion dentre de la Republica
Mexicana. Se reporta en ambientes ruderales (orillas de caminos, terrenos baldios) y
arvenses (en diversos agrohabitats). Su uso {como alimento y medicinal) se encuentra
restringido a la parte central y algunos estados del sureste de México. De los estados
donde se reporta su uso, se selecciond el Estado de México y especificamente la
comunidad de Santiago Mamalhuazuca debido a que los campesinos recolectan esta
planta, tanto para auteconsumo como para comercializacion a nivel local, regional y
nacional. En particular, la recoleccion ocurre durante la época de lluvias (julio-octubre),
que es cuando este recurso esta disponible. En comunidad de Santiago Mamathuazuca se

encuentran poblaciones ruderales y arvenes, siendo las arvenses las que son recolectadas




por los campesinos, lo que sugiere que existe un manejo diferencial entre ambas
poblaciones.

El estudio de las poblaciones de A. cristata se abordd desde la perspectiva de
evaluar [a diferenciacion local, generada tanto por las condiciones del habitat (ruderal vy
agrohabitat), como por las diferencias en el manejo (no receolectadas vy recolectadas). El
efecto del habitat y del manejo en la diferenciacion se analizé en diferentes etapas del
trabajo. Esta perspectiva tomo como base algunas de las herramientas desarrolladas por la
genética ecoldgica, como una herramienta de valor para abordar el estudio de
domesticacion en plantas,

El trabajo de campo abarco e periodo de 1995 a 1998. En 1995, se realizé la
busqueda de informacidn, revision de herbarios, entrevistas, colecta de semillas,
evaluacian inicial de poblaciones in sitn. De 1996 a 1998 se realizaron los experimentos
que constituyen los capitulos 111, IV, y V, respectivamente.

La tesis esta dividida en cinco capitulos. El primero consiste en una revision sobre
los enfoques que tiene el estudio de la domesticacion y remarca la importancia de utilizar
las técnicas desarrolladas por la genética cuantitativa y la genética de poblaciones. El
presente estudio uso como enfoque el anatisis de la variacion genética, la plasticidad
fenotipica y los patrones de interaccion genotipo—ambiente, a nivel poblacional y entre
familias, utilizando la metodologia de los transplantes reciprocos. Asimismo,
experimentalmente se simuld el efecto del corte {cosecha) que los campesinos realizan en
las plantas para la obtencion de verdura (quelite), para evaluar la respuesta de distintos
genolipos y detectar varianza genética de la tolerancia al corte. El segunde capitulo

consiste en un estudio etnobotanico de Anadda cristata realizado en la comunidad de
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Santiago Mamalhuazuca, Estado de México. En el se describen los aspectos sobre el uso,
forma de recoleccién, valor nutricional y comercializacién de A. cristata, se establece la
comparacion a partir de algunas caracteristicas morfologicas de las poblaciones
imcialmente elegidas (ruderal o silvestre vs arvense), y su relacion con el manejo por el
hombre. El tercer capitulo consiste en el andlisis poblacional de la plasticidad fenatipica y
la diferenciacion morfologica de las dos poblaciones estudiadas (silvestre y arvense)
dentro de {a comunidad, como un primer acercamiento para entender y detectar la
variacion morfologica en las caracteristicas de interés para los campesinos de la
comunidad (hojas, ramificacion). El cuarto capitulo comprende un andlisis de la plasticidad
fenotipica y las normas de reaccién de diferentes familias genéticas obtenidas por
autofecundacion de cada una de las dos poblaciones, con €l fin de determinar la existencia
de variacion genética de aquellos rasgos de interés. Finalmente, el quinto capitulo consiste
en un analisis del efecto del corte en los componentes vegetativos y de adecuacién, y cn
determinar la existencia de diferencias a nivel inter e intrapoblacional (familias). Asimismo,
determinar si hay diferencias entre genotipos en su respuesta (normas de reaccién) a la
variacion en el ambiente (con y sin corte). La practica del corte o cosecha representa el
factor de interaccion mas directo entre los humanos y las plantas de A. cristara. Por tante,
s1 las poblaciones silvestres no han estado sujetas a esta prictica se esperaria diferencias

entre poblaciones ya sea en su capacidad de respuesta {valores promedio) o en sus normas

de reaccion,
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Resumen. Los estudios sobre ¢l proceso de domesticacion incipience o plantas han basado su andlisis prin-
cipaliente en los cambios en las caracteristicas morfoldgicas, ¥ han atribuido éstos al poder de T seleceidan
humana, Este trabajo vesalta L importaneia de analizar el procese de domesdeacion incipiente ea plantas a
partir de los tundamentos tedricos y metodoligicos desarrollados por b genédtici cuantituiva v de poblacio-

nes. Considerande a la domesticacion como un proceso evolutivo, su estudio debe incluiv no solo el andlisis
del cambio fenotipico v sus restricciones, sino también la deteccion de los procesos evolutivos distintos ala
seleceion humama, gue han mobkleado [a constiucion gendtica de las pobliciones de plants duvante la do-
mesticacion.

Palabras clave: Gendtica evolutiva, domesticacion, gendtich cuantitativa,

Abstract. Studies about the incipient domestication in plants olten have baseel theiv analysis on movphelogi-
cal characteristics and have anributed those changes o the actions of artiticiat hunsan selection. This paper
remnarks the importance ol the analysis of incipient domestication in plos using the theoretical and metho-
dotegical tramework ol both quanditive and population genedes, The premise of ihis work is thae, conside-
ring domestication as an evolutionary process, much knowledge can be gained regarding the phenoypic chnnge,
its constenints, anet the evolitionary mechanisms thar bive mokled the genetic constitatiaon of plant popula-

(ARTICULO DE REVISION]

tions under domestication,
Key words:

Hence, of wan goes on selecting wnd this
argmentang any pecilrartty, he wedl almost
cevtanly unconscronsly modify vther peaits of the
shruclure, owing o the stlevions fuws of the
cortdluton of growth.

C.R. Darwix
(Criae, 1, 1334

| proceso de domesiicacion en plantas ha produ-

cido cambios tmto en las caracteristicas de his-
torfa e vida, como ¢n la estructura gendtica de fas
especies, a ravés de actividades humanas constien-
tes o inconscientes {Heiser 1988; Bye 1993). Comdn-
mente los estudios de domesticacion han abordado
ta descripeion de los pawvenes evolutives, tinio des-
de el putto de vista genético como mortoldgico, enue
plantas cultivadas y sus anceswros. Recientemente se
ha incorporado ka sistemitica molecular al estudio de

L evolucion de las plants caltivadas, particularmene
anquellis procduciloras de granos (ver Docbley 1992;
Geprs 13}, Los aspectos que la sistemiatica moleculae
ha analizade, basta ¢! momento, sobre ha domestica-
cidm en plaetas son: ] identificacion de los proge-
nitores ce las plantas cultivaclas; 2 aniilisis de los niveles
de variacion genética en plantas cultivadas y sus an-
cestros, v ] determinacién de los niveles de intro-
gresion entre plantas caltivadas v sus parientes
silvestres (Doebley 1992). Sin embargo, las plantas cul-
tivadas constituyen cjemplos exitosos de domestica-
cion por lo que el anilisis inolecular v morfoldgico
arvoja diferencis HEE
bajo comparacion son morfologica v genéticamente
muy distintos (¢). maiz v weosinte). En conurasie, el
amdlisis del proceso de domesticacion en sus Lises
iniciales permite analizar como el cunbio evolimive
muor{olégico podria estar restingido por la camidad

. en weasiones, obvias, va que los
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de variacion genética, por tus relaciones entre las
caracleristicas (arquitectirn genética), o por seleccion
natural opuesta a la seleccidn artificial. El andlisis de
[1 base gendtica que subyace al cambio morfolagico
inducido por seleccidn humana, aun cuando podria
ser objeto de andlisis moleculares, no ha sido abor-
dade i la fecha (Doebley 1992).

En el presente trabajo vevisamos brevemente el
estudio de la domesticacién v sus enfoques. v hace-
mos énfasis la importancia de utitizar los fundamen-
tos teoricos v metodologicos desarrollados por la
genctica cuantitativa y de poblaciones, para el andli-
sis det proceso de domesticacion incipiente en plan-
s, La gendtica cuantitativa no ha sido incorporada
en los esttidios de domesticacion incipiente a pesar
de su relevancia; su aplicacién se ha orientaclo nls
a los programas de inejoramicnto de plantas ¥ ani-
males ya domesticados (cultivares, accesiones, mzas},
Aunque L genética cuantitativa permite conocer la
fraccidn de varianza genéiica disponible para t se-
teceion (naural o artificial), no ayucda o conovcer la
estructuara genética de las poblaciones,
procesos evolutivos que aleetan o han afectado fava-
riabilidad gendtica de fas especies. Par elle, la gend-
tica de poblacioues en conjuncion con L genélicn
canttitetiva podrian olrecer una nejor comprension
de fa evalueion de plantas duranie fas etapas wempra-

i los posibles

nas el procesos ¢le domesticacion.
Enfoque de estudio sobre domesticacion en plantas

E! estudio de la domesticacidn ba sido abordado fun-
damentabmente desde ¢! punto de vista movtelogico
y recientemente, como s¢ menciond e plireifos an-
teriores desde el punto de vista gendtico v de siste-
mdticy moleewlar. Li descripeion o extense de cstos
enfoques no es el objetivo del presente articulo por
lo que se vemite al lector a la seccion Persfrectivas del
ninuero 62 del Boletin de la Sociedad Botinica de
México, para algunos gjemplos,

Antrapoligico-deseriptive. Desde tinaies del siglo XIN se
ha desarrotlado wr interds creciente por identilicar
los parientes silvestres de las plantas culivadas eco-
nomicunente mils imporlanies, asi como los sitios
probables de ovigen y rutas temprinis de migracion
de cultivos comerciales y malezas asociadas. Pare de
estas pregonts fueron parcialmente resuelias con los
trabajos iniciales de De Candolle o finales del siglo
XIX (1886}, Dweante la primera mitad del siglo XX,
los anwropdlogos y arquedlogos propusicron worias
espucificas respecto 2 los sitios probables de origen
de fas especies cultivadas, fas causas que tevaron a
la domesticacion de las plantas y, en consecueneia,
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al origen de L agricultwa {Colien 1977, Harvis 1977,
Flannery 14983). Si hien Darwin {185%) esiablece ¢l
papel det hombre en la evolucidn de los organismos a
wavés de b seteccion metddica (consciente} ¢ incons-
ciente, wuchas de las weorias e hipdtesis desarrolla-
das en estos afos wnuwon cotnw anice ¢ . paradigma
de lo consciente”™ (Rindos 1984) v 1a seleccion incons-
ciente fue dejuda de lado. Es evidente, sin enthargo,
ta dificultad de obtener explicactones causales sobre
los procesus involucrados en La domesticacion partien-
da exchusivamente de registros arqueclogicos v de lus
productos actuales (plantas domesticadas). A pesar
de ésto, los estudlios arqueologicos han aportado efe-
mentos sobre los posibles cambios morfologicos ocu-
rridas en muchas especies coma resultado de 1a
domesticacion (Smith 1988), asi como informaucion
valiosa sobre los sitios mids probables de origen de un
cudtivo, en particulir, de Las culturas asocindas a cli-
chos cultivos, v las posibles carcreristices wnbienti-
tes en las que se desarvollwon (Wilkes 19495).

Enfoque cuantitative. A partiv de estas worias v e las
estudios comparativos i nivel morfologico entre es-
pecies cultivichis v sus supuestos parientes silvestres,
se genera una linea divisoria enwre aquelios enfoques
que buscan vesponder el jdonde? v el spor quér v
aquellos que buscan analizar el zedmo? Asi, a partic
e Ia década de las 70 se desarvolla wima corviente que
estuclin los patrones de vavtacion morfoldgica enue
los supuestes parientes silvestres v poblaciones domes-
ticaclas. Licimportameia ele este enfoque reside e que
profincizan cn el andiisis de Luvariacion morlologi-
cainfraespecifica, prociranda incluir poblaciores con
diferente historia de manejo ¢ interaccidon con pobli-
ctones humanas, Tawbién ha sido del interés de este
lipo de estndios conocer la inlhiencia de los Bwcto-
res ambientales (hidticos y abidticos) wis imporan-
es vineubados con actvidades agricotas v su relacion
con eventos de domesticacion. Algunos ejemplos de
este enfoquee se han realizado con especies del sur de
Estados Unidos v México: Bretting (1982; 1986) con
la "anu de gato™ [Proboseidea parviflora {Woot.)Wool
& Setnadll,, Marymincea]: Viazquez (1991) con el “papa-
loquctite” (Peraphyliwm macrocephaliienm subesp., Ruderale,
Asteracene); Casas v Caballero (1996) cun L especie
arhéren tropical “guaje vojo” [ Lewcecna esenlenta {Moc,

et Sesse ex ADC) Benth, subesp. esenfenta, Fabaceae);

v Colunga er el (19H) con ¢l “henequén”™ (Agave
Jourcroydes LENL, Agavaceac).

Estos estudios, al enfocar su aniilisis a nivel infia-
espectlico y emplear téonicas cuamtitativas, son me-
wdologica v conceptuadmente un aporte al estudio
del proceso de la dowesticacton en México, Oues
estudios se habiun enfocado, en primer érmino, a
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especies dowmesticadas de importancia econdmica
mundial y, en segundo, a entender los efectos de la
domesticacion en rasgos reproductivos (produceion
de semillas/fruto) en especies cultivadas v sus paricnies
cercanos. Los estadios actales requieren del andli-
sis 1o sélo de caracteres reproductivos, sino también
vegetativos utilizados por ¢l hombre {tallos, hojas o
tbérculos), y de ka determinacion de la base gené-
tica de 1a variacion, para obtener gencralizaciones
robustas sebre los efectos de la seleccidon humana
durante la dometicacion (Schwanitz 1966; Rindos
1984; Hanelt 1986}).

Biosistendtica. A los estudios de variacion morfolégi-
ca i nivel infraespecifico en especies bajo domesti-
cacion, L incorporacion de los andlisis genéticos ha
cado lugar a estudios biosistemidricos para determi-
nar L variabilidad genética de especies bajo domes-
ticacién y proponer origenes y posibles relaciones
evolutivas entre poblaciones con diferente grado de
manejo. Tales estudios han usado @mbién niveles je-
rdvquicos arriba clel nivel de especie (denro de un
género), A partr de estos estudios se han reforzado
o modificado hiporesis respecto al origen v domesti-
caciom de muchas especivs, Ejemplos de este enfoque
los constituyen los estudios de Pitkera v Eguaiarte (1988)
con ¢l "rijol” Phaseofus darwinianus sin. Phaseolus coc-
cineus L. ssp. polyanthus (Fabaceae) v cdos especies em-
parentadas: £2 owdgaris y B ococcinens L, ssp coceineus,
de Riesberg y Sciler {1990) con el “girasol” (Helian-
thus annuns Lo, Astevaceae), para determinar su vuta
de evolucion bajo domesticacion v el probable sivo de
domesticacion; de Grun (1990} con la "papa” (Sola-
manr fuberosiem L. (Solanaceae}, para determinar el
origen de la papa cultivada, y de Wilson (1990) con
¢l género Chenopodivm (Chenopodiacene) analizando
la variacion en la morfologia foliar, caracieres agro-
nomicos (p.gj., resistencia a plygas), estudio que, enuve
otras cusas, permitio detevminu los eventos de dife-
renciacion enwe las poblaciones silvestres/malezas v
domesticadas dentro de cada seccion del género.
Dentro de los estudios biosistemiticos, la citoge-
nética ba constitnido una herramienta bisica para
entender las relaciones filogenéticas entre las pla-
tas clomesticadas y sus parientes silvestres. El analisis
citogendético se ha enfocado a distintos niveles taxo-
némicos, por cjemplo analizande miembros de un
género con especics domesticadas y silveswees, o bien
a nivel infraespecifico analizando diferentes poblacio-
nes. Generalmente, se hacen analisis de cariotipos
complementado con experimentos ce cruzamiento
para ka produccion de hibridos y determinacion de los
genomas supuestamente ancestrales. Este tipo de es-
tuclios ha permitido entender el posible origen de

diversas especies domesticadas poliploides, como por
ejemplo la “flor de jamaica™ (Hibiscus sabdariffa L;
Menzel ef al 1983; Wilson y Menzet 964 v 1967). El
enfoque citogenético aplicado al estudio de lu evo-
lucion de las plantas bajo domesticacion ha sido de gran
wilidad, sobre todo en algunos complejos de espe-
civs o poblaciones, para entender 1os procesos de hibri-
dizacion-iatrogresidon enwre maleza-cultive (por
cjemplo, entre maiz y teosinie), y de evolucion por
puliploidia enue especies cercanas (Hilu 1993).

La genética cuantitativa y la genética
de poblaciones en ¢l estudio de los
procesos de evolucion bajo domesticacién

Los enfoques menciorados anteriormente han apor-
tado hipdtesis interesanies sabre los posibles maviles
de la domesticacion, los sitios probables de origen de
la agricultura, y los prohables mecanismos que han
determinadoe la evolucian bajo domesticacién, Tam-
bién ha sido de gran utilidad la ineduceion de nuevos
enfoques metodologicos v de andlisis para discernir
de manera mds chua estos eventos. Ll concebir a la
domesticacién como un procese gradual en el que
ecurren cuubios morfolégicos y genéticos ha permi-
tido entender como interacuitan las diferentes fuer-
zas evoludvas (seleccion iaumal, deriva génica, sistemas
de apareamiento, wigracidn), en un proceso divigido,
principalniente por los hummanos, para adaptar a
determinadis especies vegetales a fos ambientes crea-
dos por éstos. Estas fuerzas podriun operar de manera
sindrgica a la seleccién humana, pere también en
sentido opuesto haciendo dificil a obtencidn de un
producto diferenciado genéticamente, vsiable v con
una combinacion cde vasgos descables. Al igual que
la seleccion en condiciones nawurales, ¢l poder de
seleccion humana estd limiwado por ta diversidad
gendticn de las poblaciones v las correlaciones gené-
tcas entre rasgos, atgunos de los cuales podrian ser
¢l ubjetivo de la domesticacién.

Algunos antores sugteren que la intervencion hu-
mapa en la formacién de nuevos culidives es un pro-
ceso artificial diferente @ la evolucion y adaptacion
en la naturaleza (Van Raamsdonk 1993). Muchos
procesos que no ocurven ¢n la naturaleza {v. gr.,
rompimiento de barreras reproductvas mediante
cruzas artificiales) han sido posibles en cultivos creados
por la hiotecnologia y la ingenieria gendtica. En esie
caso, la evolucidn bajo domesticacion es (otalmente
diferente de cualquier evente natural, Sin embargo,
en los evemos de domesticacion incipiente hajo con-
diciones de manejo wadicional, ¢s posible conside-
var que la evolucién esti operando bajo dos fuerzas
igualmente inportantes, la seleccion natural v la se-
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leccion artificial (Wilkes 1995). En las especies en
proceso de domesticacién incipiente es posible des-
cribir, medir y cuantificar la variabilidad fenotipica
derivada de los procesos de seleccion artificial {p.¢j..
grado de divergencia entre poblaciones), la estruc-
tura genética de las poblaciones, asi como los cam-
bios en Ia plasticidad ferotipica y las respuestas
correlativas a la seleccion. Es decir, se puede anali-
zar la respuesta evolutiva a la seleccidn antropogéni-
ca durante las fases incipientes.

Variacion fenotipica y la genétiea cvantitativa. En los
estudios que han intentado analizar y explicar la
domesticacion desde un punto de vista cuantitative,
en ocasiones se sobrevalora el papel de la seleceion
artificial como lu fuerza dinica y mas importante en
los cambios morfologicos que manifiestan las pobla-
ciones sometidas a diferentes grados de manejo. Como
consecuencia de esty apreciacion, toda la variacion
fenotipica registrada enwre las polilaciones es atribuida,
en mayor 0 menor grado, a la seleccion ardificial. Sin
cmbargo, pocas veces se analiza la base gendtica de
esta variacion, o las restriceiones impuestas a la se-
leceion avtificial por la varianza gendética dtil a la
seteccion natwral presente en tas poblaciones.

Pocos estudios han aplicado elementos de la ge-
nética cuantitativa en plantas cultivadas sin manejo
intencional, como ¢l caso de Hordewm vilgare 1.,
{Poaceac) (Allard, 1988). En este urabajo se caracte-
rizaron los cambios morfoidgicos en [y adaputhilidad
en poblactontes experimentales y se watd de relacio-
nar dichos caunbios fenotipicos con caumbios genéli
cos. Si bien lue un experimento que consistio en 60
generaciones, muchos de los aspecios de la genética
cuantitativa no fueron integrados ni al disefio expe-
rimental ni al andlisis de los datos.

El estudio gendtico de los caracieres bajo domes-
ticacion present varios problemas: /] existen pocos
polimorfismos mendelianos contrelados por un solo
locus que permitae una identificacion gendtica de los
fenotipos, Por el conwario, muchos de los caracteres
que encontramos en i naturateza son de origen
poligénico, es decir, de distribucion continna, por ke
que tus [enotipos no son ficilmente asignables a un
genotipo (Hart y Clark 19849); 2] frecuéntemente se
ignora la posible correlacion que pucfle existir en-
tre caracteres (Falconer 1981), Las _orrelucioncs
genélicas entre caracleres son de gran interds puces-
to que podiian afectar los programas de seleccion en
rasgos de interés humano; 3] por iltimo, ¢s necesa-
rio considerar también luas interacciones genotipo-
ambiente, que pueden ser muy importantes cuindo
poblaciones con poca variabilidad genética presentan
una respuesia plastca de valor adaptadve (Falconer

134

1981) [ver casos de Awvena fatua L. y Avena barbata Brot.
{Poaceae), Jain y Marshall 1967]. Asimisiio, la con-
vergencia fenotipica en ciertos ambienies de genoti-
pos que controlan Jos caracteres de interés en lu
domesticacion podria enmascarar sus efeclos genéti-
cos y desalentar esfuerzos ulteriores de domesticacion.

El marco teérico y metodolégico de la genética
cuantitativa (ver Falconer 1981} para el analisis de la
-ariacion fenotipica en especies cuyas poblaciones
estan sujetas a domesticacion, nos permite entender
los cambios evolutivos, predecir respuestas potencii-
les a 1a seleccidn, ¢ incluso deducir eventos de selec-
cién ocurridos en el pasado {Billington er af. 1938).
Especificamente, ¢s posible determinar: ] fa cant-
tlie e varianza genétien it a la seleccion (nawral
oartificial} presente en las poblaciones; 2] las corve-
lactones gendiicas entre caracueristicas y estimar la
seleccion indirvecta (seleccion corvelativa; vénse Lan-
de v Arnold 1983) en rusgos no seleccionados por los
domesticadores; 31 st los rasgos de interés son plasti-
cos, a través de la obtencidn de Ias normas de reac-
cion {de Jong y Stearns 1991) determinar en cuiles
ambientes la expresion fenotipica es superior (en
términos del valor promedic de by caracteristica) v
il al domesticadaor.

Heredabilidad 5 vespuesta a la seleceion. La genética coan-
titativa nos permite conocer ¢l potencial evolutivo de
los diferentes atributos de historia de vida de las plan-
tas o de rasgos Giles de ésas en respuesta a presio-
aes selectivas nawarales o actificinles. El vhjctive Iuisico
de la genética cuantitativa es conocer la contibucion
genética y ambiental de ka varincion fenotipica. La
fraccion de la varianza [enoupica de un rasgo expli-
cada por la varianza genética se conoce como heve-
cabilidad (£2). La hevedabilidad de un rasgo depende
de Tus {recuencias alélicas y por tanto, ¢s especifica
parit un risgo y una peblacidn (Falconer 1981),
Supongunos que analizamos una especie bajo pro-
ceso de domesticacion, conformaeda por pohlaciones
dentro de un rango de disiribucion determinado.
Pueden observarse diferencias morfoligicas enre ellus;
sin embargo, estas variaciones morfologicas pueden
deberse exclusivamente a fuctores mubientiles que
moldean la respuesta <e los genotipos a dichos am-
bientes, o bien, es posible que dichas variaciones ten-
gan un componente genétice importante ¥, por lo
tanto, puede estar ocurriendo un proceso de dileren-
ciacion genéiica entre las poblaciones que, en un
momento dado puede generar razas geogrilicas o
subespecies (Harlun 1973). ;Como discerniv qué frac-
cion de la variacion morfologica que uhservamos es
ambicntal y cudnta es gendtica en origen? La ecun-
cidn general de la genérica cuantitativa refacioni a
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la varianza fenotipica (¢°) con sus componentes de
artanza gendtica (0%} v ambiental (G°):

2 gl ;
T=0 0, (n

No obstante los terminos de varfanza incluidos en
esta ecuicion hacen referencia a factores genéticos
y ambientales en general. Por lo tanto, es deseable
una particién mis fina de dichas varianzas para de-
terminar qué factoves especificos pudieran estar in-
terviniendo en la expresion de un fenotipo. La
varianza genéiica puede contener varianza debida a
la dominancia de algunos genes (¢, ), a los clectos
aditivos de los genes sobre el fenotipo (7)), v a las
interacciones dominantes (G“’M). acitivas (‘7",....) o}
ambas (07, ) enwe genes (en general, se represen-
G como o°);

d“’ﬂnd"ﬂ+0"'d+0“", {2)

a0 +F +0

«n vl st

donde

De igual forma, la varkrza ambiental !0—" ) pue-
de ser frucciomuda e varios componentes. Por ejem-
plo, el peso en humanos al macer esti influido por
electos debidos al genotipo materno, y por efectos
del ambiente materne general ¢ inmediato, entre otros
(Falconer 1981). En algunas circunstancias, €5 nece-
subio analizar La variacion ambienal denwo de ingdi-
viduos {como en el caso de rasgos que se repiten
wemporal o espacialmente), y hn vavianza ambiental
entre individuos debida a condiciones pernitnentes
o no lecalizadas. Estos tipos de variacion ambiental
se conocen como varianzn ambiental especial (V) v
varianza ambiental gencral (V’:}. o de efectas especi-
lieos y generales, respectivamente (Falconrer 1981).
La impormncia de La estimacion de ambos tipus de
variacion ambiental {inwa e interindividual) es evi-
dente cuandlo no es posible estimar L hieredabilidad
de i rasgo usmcto la inforinacidn de la ecuacion (1),
La proporcion V, /o', es ¢l cocliciente de corvela-
cion intraclase, o [a correlacion entre medidas repe-
tidas de un rasge del mismo individuo, y se conoce
como repetibilidad de un caricter. En estos casos, el
objetive es partir lx varianza lenotipica en términos

\
de Vy (T; + V,:).'

re (ol + Vole, ()]

que indica la [rieecion de Ta varianza enwee individuos.
tanto gendtica como ambiental. Por lo tanto, esto
permite la separacion de la varfacion especifica o
especial del wmbicite {i”_) como una fraceion de la
Lol

Iy eV /0", (4)

De esta forma, Ya repetibitidacd 5 uan indicador de
la variacion interindividual, considerando Iy variacion
inwaindividead, Una alta variacion intraindividual
reduce la posibilidac de que la variacion observada
sea de origen genético.

La heredabilidad de un rasgo puede ser estimada
usando la O"’: como

Ie'u= 0",_/0“"‘ (3)

o bien la o,
2 v s .
h o= o*"/crp {G)

W se conoce camo beredabilidad en el sentido am-
plio, mienwas que A, se conace como heredabilidact
en el sentido estricto (Falconer 1981, Se considera
la & como el estimador mids il en programas de
mejoramniento y en condiciones naturales, va que es
sobre T varianza aditiva sobre la que opera la selec-
cion (Fisher 1958). La .fl"". como va vimos, incluyve
camponentes de dominancia ¢ interaccion, por lo que
L respuesta a la seleccidn en caracteres (ue contie-
nen enosu variinza gendtica componentes de domi-
nancia ¢ de imeraceion no es predecible divectumenee.
5i existe dominancia kb heredabilidad se puede sobre-
estimar va que los genes dominanies no sicnpre se
heredan a Ly siguiciiie generacidn, por lo que sus
cfectos pueden ser pransitorios. En el cso de Ta va-
rianzi de interaceion, los ctectos son muluplicativos
y dependerdn de las combinaciones enuwe los alelos,
Por lo 1anto, ciertas combinaciones alélicas en los
progenitores podrian ne enconwarse en ka pragenic.

Li relacion enwe da hevedabilidac v Ly seleccion
puede apreciarse i uaves de b ccuacion de Ja respuesta
a la seleccign ()

R = Sh? (7)

Donde £ ¢s la respaestaa la seleccion meclida come
la desviacion promedio del caricter de la progenie
respecto a la media poblacional de progenitores, §
es el diferencial de seleccion, medido coma la desvia.
cion promedio del cardcter de los progenitores selec-
cionados (después de ba seleccion} respecio al
promedio del cardcter de da poblacion de progeni-
tores (ntes de Ia seleccian). St sélo s conoce el
diferencial v la vespuesia aba seleccion (promecio del
rasgo antes y después de la seleccidn), entonces es
posible obtener la heredubitidad redlizida

(A = R/S), (7a)
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que es utra aproximacidn para conocer la varianza
genétict de un rasgo (Falconer 1981).

Los disenos mis comunes para la estimacién de la
heredabilidad de rasgos cuantitativos son los de re-
gresion progenitor-progenie y analisis inwrageneracio-
nat {familias de hermanos completos o medios, primos,
etc.). El cuadro 1 provee los componentes de cova-
rianzi genética o correlacion intraclase (t) entre gru-
pos de parientes. De los diseiios intrageneracionales,
¢l mnds empleado es el de medios hermanos paternos,
debido a que permite b estimacion de la varianza adi-
tiva, libre de los efectos maternos y de da varianza de
deminancia (Nafez-Farfin y Dirzo 1994).

Ur ejemple del cileulo de las heredabilidades para
varias caracteristicas de una planta con potencial
economico para la exurceion de resiias que sustituyan
alas resinas de pino, se realizd usando un enfoque
de andlisis intragencracional, Este estclio, aundue no
es propiamente de domesticacién, permite apreciar
que metodoldgicamente es posible abordar el proceso
e maneyi similar, El estudio con Ly planaa silveswre
Grindelia camporitm Greene (Asteracenc) (McLaunghin
19836), involucrd el analisis de 40 familias de medios
hermanos arvegladas en un disefo de bloques al azar,
colocando tres plansas por familia por bloque, para
un totad de B00 plants. Las plantas {ueron medidas
para caracteristicas fenologicas y de produccion de
resinas {¢uacro 2), ya que se considera que as resi-
nas de esta plant pueden ser usadas como sustituto
de lus vesinas de pinoe en L industria naviera. 5i los
rasgos de produccion de resina tienen varianza gené-
tica en las poblaciones naturales, entonces pudiera ser
puosible seleecionar a las familias con valores genoti-
picos superiores (es decir, con mayor produccion de
vesinas), y por elio es relevante la estimacion de la
heredabilicdad. Lus vesultados indican que fa mayoria
de fos caracteres poseen heredabilidades intermecliag
{0.18 = #20.50) indicando que existe el potencial para
seleccionar Gunilias con valores genoetipicos superio-
res ¢ incrementar la produccion de resimas.

La estimacién de los parimetros de la genética
cuantitativa usando ¢l método de regresion progeni-
tor-progenie, puede ilustrarse con el estudio de la
resisiencia de planws de comote [fpomoea batatas (L.)
Lam., Convolvulaceae] a coledpreros del suelo que
danan los wbérculos (Jones o al 1979), El estudio
fue disenado para estimar la heredabilidad de la re-
sistencia (estimada como el porcentaje de wbércu-
lus daniados) a dos grupos de insectos herbivoros. Por
una parte, se estimo el dano producido por especics
de los géneros Systena y Diabrotica, v es watado sim-
plemente como el dano causado por el complejo
Dialrotica-Systena. Por owra parte, se ¢stimo el dano que
produce a los wbérculos et escarabajo del camote
("sweet porato flea heetle”), Chaetocuema confinis Cro-
wch. Se usaron 22 lineas de progenitores y sus respec-
tivas progenies. Se abuuvieron, por lo tanto, el
porcentaje de tubérculos danados en cada linea pro-
genitora ¥ en cada progenie, usando de 30 a 117
camotes pava a litea progenitora y cevca de 300 {de
19 hijos de cada linea progenitora) para obtener Ia
media de la progenie. Ya que se trata de una regresién
entre un progenitor y el promedio de su progenie,
la pendiente de la regresion es cquivalente a 1/20°
Los resultados indican que la variacion en la resistencia
ohservada es heredable, ya que kas heredabilidades
fueron significativas tanw para ¢l porcentyje de dano
procucido por el complejo Diabrotica-Systena, como
para ¢l producido por Ch. ronfinis (87 = 0.45, #* = (.40,
respectivatente; véase apéndice 1A, B),

Parailustear la estinsacion de [a vespuesta a la selece
¢ion, supengamos que realizamos un experimento de
seleccion por truncamiento (i.e., ciertos progenito-
res se escogen Gnicumente debido al mérite de sus
rasgos {enotipicos; Falconer 1981} con los datos de
L batatas del apéndice LA Seleccionamos a todos los
progenitores que presentaron valores menores o igua-
les al 40% cle wbérculos danados por ¢! Complejo
Diabrotica-Systena (senaladoes en negritas en el apén-
dice 1A). En otre experimento de seleccion por vrun-

Cuadro 1. Covarianzas gendticas, regresion o correlacion intractase, y heredabilidad de diferentes grupos de
parientes empleados en genélica cuantitativa (Modificado de Falconer 14981}

Parientes Covarianza Regresion (b} s
o correlacion (i)

Hijos ¥ un progenitor 172 ¢, h= (2} fo, 2

Hijos y ambos progenitores 172 ¢, h= ¢ Jo, h

Medios hermanos Va o 1= (1/4 10’"!0“"’ 4t

Hermanos carnales {completos}

V2ot +1/4g + 0

=020 + g+ /o) 22t

b= coelciente de segresion; 1 = coeficiente de correlacién Intraclase
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camiento selecciomumos a wodos los progenitores que
presentaron valores de dano por Ch. confinis meno-
res o iguales al 19% de tubérculos dasiados. Podemos
cateular el diferencial e seleccion, 8, como la dife-
rencia enwe ¢l promedio de los progenitores selec
ciomicos, menos el promedio de la poblacion wtal
de progenitores, para ambos experimentos de selec-
ctdn. Como ya conocemos la heredabilidad de cada
lipo cle dutio, ¢s entonces posible estimar la respuesta
tedrica esperada z la seleccion usando la ecuacion (7).
La &t esperada para cada tipo de herbivoro es de ~10.0
y-5.67, es decir se espera que el promedio poblacional
de la generactdn siguiente sea menor en esas canti-
dades al promedio de los progenitores; s este enton-
ces un gjemplo de seleccidn artiticial para incrementar
Ia resistencia a herbivoros en £ baiatas (véase apén-
dice 1). Sin embargo, como si conocemos los valores
de Ia progenic, podemos muabién caleular los prome-
dios de la progenie seleccionada v catenbar [ R ol-
servada, como la diferencia enwre el promecio de la
progeuie seleccionada menos el promedio de ia po-
blacign de progenitoves. Se aprecia en el apéndice
que las respuestas a la seleccidn observadas son ma-
yores que las tedricamene esperadas. No esul por
demils decir que si conociéramos sélo Ja v fa §,
enlonces mhién podriamos intentar [a estimacidn
cte L heredabilidad reatizada usando Ly covacion {7a).

Finabmente, es deseable una medida que exprese
de mancera general la respuesta a la seleceion. Para
carzcreres con diswibucion normal, la desviacion

TICA FYOLUTIVA BEL PROCESO DE DOMESTHALION EN PLANTAY

estindar es una propiedad del cavicter y de la pobia-
cion, va que mide ks variabilidad y establece las uni-
dades en fas cuales L respucsta se expresa (p-ej.,
porcentije, om, g, et} La respuesta a la seleccion
(R} puede ser generalizada v usac con lines compari-
dvos si el diferenciat de seleccion (S) lo expresamos
en unidades e desvincion estndar fcnmipic;\ (01')‘
fo que se conoce como intensidad de la seleceidn, i

i=8fa (7h)

Este coctente es interpretable en térovines de cam-
bio en el valor del rasgo (en wnidades de desviacion
estindar respecio a la medin antes de la sebecciony que
produce la seleceidn muuural o anopogénica {Lan-
de v Arnold 1983). Esta medida puede ser expresu-
ket términos de desviaciones estidar lenotipica
de Ly poblacion ¥ ha sido aplicada principalmente ¢n
mgjorimiento animal v vegetal, aungue ha sido esu.
mickt en varios estudios con especies silvestres (Ninez-
Farfine 1993), y s [acihinente aplicable en estudios de
domesticacion.

Los catas de los promaedios de Jas familias v pro-
genies, los cilewlos de T heredabiltidad, regresiones
gendticis, respuesta b selecvion e intensidad de la
seleceion, se oftecen en ¢l apéndice 1 para el caso
encin a los herbivoros en Fpomoes batatos

de L ream
con L fnalidid de que ol tector no familiarizado con
Iy genética cantitativiy mangje ¢ interprete las esii-
nuciones obtenidas,

Cuadro 2. Estimados de tos componentes de varianza y heredabilidad de varios caracieres de Grindelia cam-
P Y
porrm (Asteraceae). Datos obteaidus de McLaughlin (1986).

VARIANZAS'

Caracteristica Promedio o o, o, Varianza L ES.
aditiva (v}

Fecha Primera floracidn Julic 10 12" 56.4° 147.5 48.7 0.22£0.05
Fecha Pico de Agosto 26 16* 44.4° 104.7 04.1 0.39£0.07
la floracion
Peso seco (g} 286.0 17+ 91 274 0B.6 0,18x0.05
Porcentaje resinag 10.7 0.37° 073" 3.m 1.47 0.36£0.07
cruchy
Namero 106.4 8.20° g4 47.8 1x7 Q500,08
ce acidos
Resinﬂ/pfanm g 19.1 .o 22 119.7 44.5 0.29+0.06

'a', varianza debida a los efectos de famlia; ot = varianza debida a los efecto del bloyue: 7
aditiva (v, = 4o°= 41). = &, 0°,. donde la varianza fenolipica o, = o', +

. significative con Prec 0.001

vananza del ceror V= vananza
o', O,

Neta: la varianza aditiva es custro veces 1a varianza familar debido a que son medios hermanos y la covarianza enire ellos es |4 N

(Véase cuadro i)
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Cortefucidn entre covacteres. Darwin {1859) entendié que
¢l proceso de seleccién, nuural o astificial, sobre un
rasgo en muchas ocasiones produce cambios en otros
caracteres debido a lo que €] ltamé las "misteriosas
leyes de correlacion del crecimiente” (op.cit., Capi-
talo 1). Los cambios producidos en otros caracteres
que no son el objetivo de la seleccion se conoce como
seleccion indirecta, corretativa o inconsciente (ver
Lande v Arnold 1983). La relacion, positiva o nega-
tiva, entre dos caracteres méwicos de los individuos
se conoce oo correlacion fenotipica, y al igual que
L varianza lenotipica, Ia correlacién fenotipica pue-
de estar determinada por factoves genéticos y ambien-
tales, El witisis de la correlacion entre caracteres cs
de mucho interés (Falconer 1981) debido a que la
correlacion puede estar determinada por efectos pleio-
wopicos de genes de efectos mayores, ¢ bien por li-
guniento entre genes. También es imporcuie, porque
la seleccion en un rasgo puede producir cambios en
otros no seleccionados v, finalmente, porque de-
pendiendo det signe de una covrelacién genética enve
rasgos, ésta puede constituir una restriceion evoluti-
vit, entendida como una lmitante al curso o produc-
1o de 1a evolucion (Arneld 1992).

Para usoear tas correlaciones {enotipicas entre
caracteres, tomemos el estudio realizado con la "una
de gato” {Proboscidea parviflora (Breuing, 1982; 1986),
planta de cuyos frutos se obtiene fibra para elaborar
cestas (figura 1). Se analizavon bajo condiciones con-
roladas, poblaciones silvestres, malezoides y cultiva-
das del sur de Esiados Unidos v Norte de México. La
comparacion de los promedios v las varianzas de di-
versos cavacteres morfoldgicos, se correlacionaron con
la forma de uso de esta especte (cuadro 3). Los cam-
btos en caracreristicas morfoldgicas como el color de
la semilla, et tamanoe de diferentes estwucturas del fruto
¥ de las flores, fueren un buen indicadaor de que habia
ocurrilo divergencia debido a la accidn hinnana {fi-
gura 1). Finalmente, se mosuwd que: 7] L longitad del
rostrian y la capsula es significativamente mayor en la
viiedad domesticada que en b silvestre; 2} existe una
relacion aloméuica enwe la longiud e la cipsula y
L longinud del rostrv y 3] el incremento aloméui-
co es mavor en la variedad domesticada (Breuting
i986) (cundro 4). Si los cambios producidos en el
rostrion {figuerac 1) han ocarrido por L scleccion que
las culturas han hecho para obwener produceion de
fibra, ¢3 posible gue tles culturas o havan seleccio-

capsula

rostrum

cresta

Figura 1. Frutos de Proboscidea parviflorn var. parviflora (A) v Hohokamine (B) (Modilicada de Brewing 19806).
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Cuadro 3, Valores promedio {limites de conlianza al 95%!} de 8 caracteres analizados para 23 poblaciones
silvestres (Probosciden parviflora var. parviflora) y 13 culiivadas (Proboscidea parvitlora var. Hohokamiana)

de Proboscidea parviflora (Tomado de Bretling, 1982).

Cardcter Cultivada Silvestre Diferencia
Longitud cdpsula {cuerpo) 10 {8.9-11.2) 6.1 (5.5-6.8) Significativa
del fruto (cm)

Longitud de la cresta dei fruto {cm) 5.4 {4.8-6.0) 3.6 (3.2-4.0) No significativa

Longitudl del rostrum del fruto 23.6 (20.5.26.7)
("garra™){cm)

Alwira de fa cresta del fruto (cm)
Longitud de la antera {mm)
Longitud de! estilo (mm)

Anche + targo de la hoja tcm)

Longitud del pedicelo (cm)

0.6 {0.52-0.68)
3.0 {2.6-3.2}
20.7 (19.1.21.5)
49.5 (43.1-55.9)
25.01{23.6-26.4)

11.8 (10.2-13.5) Significativa
0.5 (0.41-0.51} Significativa
2.4 (2.2-2.0) Significativa
17.4 116.6-18.1) Significativa

46.1 {43.4-48.8)
22.9{20.6.25.7)

No significativa
No significativa

nado el tanane de la cipsula ni la alwura de Ly cres-
. Sin embasgo, ambos caracieres muestran cambios
entre has poblaciones eudtivadas y silveswes, al igual
que el ramano del rostrum (cuadro 3). Por ouwa par-
e, se aprecia también que el o de las partes
sexuales (estilo y anterasy son significativamente mils
grandes en fas culivadas que en las silvestres, en
contraste con el tamano del pedicelo de la corola que
no muestra camhios (cuadro 3). Obteniendo Tu co-
rretacidn enire la longitud v el anclio del rostrum en
publaciones silvesures y cultivadas de P parviflora,
Breuing (19806) deteeto que In magniwd de la corre-
lacién es distinta (v = 0.75 y r = (138, respectivamen-
te). Sida diferencia en la corrvelacion se debiera
tnicamente 4 una respuesta geagrafica, como es co-
sin debido a variacian geogrifica, la relacion enwe
caructeristicas debiera tener curvas similares aunque
con diferentes ordenadas al origen o interceptos (e,
cnubio isomérico). Sin embargo, se observa que las
pendientes cambian indicando que el cambio es alo-
méwico (b, =013 b =061, ambas esta-
disticamente significativas), lo que significa que un
cambio en una parte de la estructura esta generando
un cGunbio mayor ¢n otra(s) estructuras, y que posi-
hlemente la evolucion de los caracteres no se debe
salo a que el fruo es mas grande en las pohlaciones
mancjadas, sino a cambios en las relaciones enue
rasgos,

Supongamos que descamos determinar la impor-
tancia de los factores genéticos y ambivniales como
causas de la correlacion fenotipica, Para ello, debe-
viamos conocer pritmery, no sélo los valores fenoti-
picos cte pares de caracteres de los individuos, sino
también sus vilores genotipicos y desviaciones ambien-
tales, para estimar las correlaciones genéticas y ambien-
tates (Falconer 1981). Si ademas conocenios los vilores

1"

reproductivos ("hreeding values™), se puede obtener
la correlacion entre valores reproductivos (véase Fal-
coner 1081, caps. 7 ¢ 19). Al igual que la varianza
genética de un rasgo incluye varianzas de dominan-
cia ¢ inweracctdn, podrian existir correlaciones entre
las desviaciones cdebidas a la dominancia e interaccion
de los genes. No obstante, para fines priciicos es
posible estimar sdlo las correlaciones gendiicas adi-
tivas v las corvelaciones ambientles que incluvan
también 2 las desviaciones no aditivas. Una correla-
cidn (9 es el coctente de la covarianza enwre dos
caracteristicas {w,y) sohre el producto de sus desvia-
clones estdancdar:

v, = cov . /o, *g " (8)

[

stendo COv  =ro O, (%)

.
Si la covaranza {enotiptea es el resultade de lis co-
varianzas genéticas y ambientales (COV_ = COV_+
COV“‘}. entonces se puede expresar esta suma en
términos de correlacion y desviaciones estindanr usan-
do 1a ecuacion (9) como:

(1

rg g

40,.0,,= 1.0, + 10,0,

Ay
Si la heredabilidad es #°= G‘"/c"‘b Ly = G"’/GIF , en-
tonces, obteniendo la raiz cuadrada y despejando, se
puede sustituir & =kg, y 0 =7, cn la ecuacion {10):

1:,’(5;“0” = J;'fl‘ollel.‘_cl" +r1ec 6C, (11}

o
La division de esta conicion par o, 0, produce:

(12)

r=

vhh+ ree
roe T RN
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Cuadro 4, valores promedio (desviacion estandar) de caracteres del fiute, que es la parte Giil para fos indi-
genas, de dos variedades de Probuscidea parvitlora (variedad silvesire= P, parvitlora var. parviflora: variedad
domesticada= P, parvifiora var. Hohokamiana), obtenidos bajo condiciones de cultive homogéneo (Tomados

de Brelling, 1986).

Cardcter

P. parviflora var. parviflora

P. parviffera var. hohokamiana

Ancho del rostrum (cm)
Longited del rostrum (cm)
Longitud de la cdpsula (cm)

2,56 10.58)
11,49 (3.40)
1,99 (0,20}

3.33{0.75)
23.28 (4.99)
2.75 (0.20)

Esta cenacion inuestra que ta corrclacion fenoti-
pica esud dewrminada por causas genéticas v amhicen-
tafes. 5i Ly heredabilidad de ambos caracteres fuera
alta, entonces gran parte de la correlacion seri de
naturalesi gendiica Si por ¢ conwario, ambas here-
dabilidades son cero, se hace evidente que L posible
correlacion fenotipica enire ambos caracteres v v y
serd de nawiralesn totalmente mnbiental. Una corve-
lacion genética puede wmar valores de =1 u +1, y su
magnitied expresi el grado con que dos caracteres
métricos cwquicra de un organismo estdie decermi-
nados por los mismos genes. Para ejemplificar esto,
consideremos el caso de des vasgos medicos en Grn-
delia ceonfrorim {ver cuadre %), como Ja biomusa w-
tal y el porcentje <le vesina cruda. Aunque el
porcentije de resinas es el rasgo de interds, su oblen-
cion requicre a la vez obtener mayor canticlad de bio-
masay en hojas, Sin embaugo, Iy biomasa seca de Ia
plant esti corvelacionada regativamente con el por-
centije de resinas, haciendo imposible Ja seleceion
simulidnea de ambas cavacteristicas (Nguen ¥). Ese
ejemplo remawea lnimportancia de L corretaciones
gencticas tanto en evolucion como e doinesticacion,
ya que, hipotéicamente, e las poblaciones natura-
les de est plant la cantidad de resinas pudiera e-
wer un electo delensive conum lierbivoros o patdgenos,
por lo tnto la seleccion debicra incrementan ¢l ras-
go. No obstante, ¢l aumento en by produccion de
resinns se luee i expensas de reduacic b biomasa ve-
getativa, kool determing o la vez la cantidad de
sewillas producidas, v este es un componente de L
adecwacion (“mess™). Por lo tanwo, L seleccion fa-
vorecerd uno de los dos rasgos de acuerdo con I
relacion que manienga con la adecuacion. El waldi-

sis de las correlaciones genéticas v fenotipicas hace
patente la existencia de costos ecoldgicos (defensa y
adecnacion) y fisiologicos {isignacion de recursos i
ciferentes estructoras o funciones). Estos aspecios de
ks correlaciones genéticas, son importanies Ginto ¢n
ka evobucion de las poblaciones natrades como de los
urganisiios en proceso de domesacacion. Un nati-
miento completo sobre las restricciones a la evaluciaon
fenoiipica s proporcionado por Arnold {1942).
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En conuaste con el gjemplo wterior, L correla-
cion genética enire el daio producido por coledp-
teros del complejo Didbratica-Systena v el dano
producido pur Chactocueme confinis en Ipomoea bate-
tas (el camote), v positiva v significativi, anto en los
progenitores como en los hijos (r, = 0.518, t = 0,775,
respectiviunente; véuse apéndice 1C). Este resuludo
es relevante yva que indica que kresistenciaa an tipo
de herbivoro no compite o interfiere con Ia resistenciz
a owro herbivoro, v sugiere que el sistema defensivo
de dpmnora beintas funciona par un especuro grande de
especies de coleopteros (Jones of af. 1979).

Interaccdin genotipo-ambiente. Como se menciond en
pirvafos anteriores, Lovarianza fenotipicn ol obser-
vidla es resuliado de By suni del genotipo mas el
ambicnte, para casos ¢nlos cuildes se considera salo
wnnhiente. Sin embargo cuando los nismos geno-
tipas san expuestos a diferentes condiciones ambicen-
tdes surespuesta podriaser distinia, Esto din lagar a
u sevo eérmeine en h ecuncion de b variaeey fe-
notipici conocido coma interiedién genatiposunbien-
e, B diversos estudios se ha visto que los genolipos
de wna especie no respomcden de Lymisima manera
un smbiente determinado, sobre todo cuando los
ambicenies son heterogéneos en ciertos factores. Una
espucie puede sobrevivir en dichos ambientes siosus
ielividuos son fepotipicomente Hexibles o sioexiste
suficieinie varinbilichid genéticie en la podbkacidns (Brads-
haw FHD). A tuda [ varacion fenotpica ambienial-
mente inducida se le conoce como plasticidad, v al
caishio en L expresion fenotipica cde un mismo ge-
netipo en varios ambientes se ke conoce como plas-
ticidac Tenotipica (Falconer 1981). La plasticidad
{fenotipiva se analiza a ravés de la olnencion de nors
nus de reaccion (de jong v Swearns 1991), U nor-
ma de reaccion es una funcion que wansforma la
viariacion ambiental en variacion fenutipica, de o
nera gue en Lis poblaciones pueden coexistir diferen-
tes normas de reaccion (Bgura 3). No obsunte, ia
evolucion de lus normas de veaccion dependerd de
Lus corrceliciones genotipo-ambiente, es decit, de L
exprosion de un misimo carideter en dos ambicniles
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distintos. Los modelos de Via y Lunde {1985) demuces-
tran quee la correlacian de la expresion fenotipica de
Un rasgo entre ambicntes afecta la evolucion del
mismo, Correlaciones distintas de cero reducen la
evolucién fenotipica hacia los 6pimos de cadka am-
biente, pero sélo tas correlaciones de =i o +1 impi-
den el alcance del fenotipo Optimo. Las corvelaciones
diferentes de cere de un cariicter en dos ambicnues
dan lugar a interacciones genolipo-ambiente, v éstas
haie sido estimadas en un nimero importantes de
estudios en poblaciones naturales y malezas. Pou ejem-
plo, han sido usadas para conocer st existen compro-
misos {("wade-offs”) entre el desempeno de insectos
herbivoros en dos diferentes ambtentes (dos vspecies
de plattas haesped; Via 1984). En érminos de b do-
mesticacion, las correlaciones genotipo-uhiente de-
bieran considerarse ya que podrian determinar de
mancra mporante ¢l éxito o no del proceso de selec
cion humana, Por ot parte, en ausencia de varian-
ra genética aditiva, aal a la seleccidn, el conocimiento
de las interacciones genotipo-ambiente podiia cons-
ttuir una alternativa para obtener los mejores resul-
tadlos posibles, dentro de las limiaciones impuestas
por Ly ansencia de vartanza gendélica. Sin emburgo,
aun cant presencia de vawianza gendtica, es unportante
conocer qué condiciones mnbientales fvorecen L res-
puesta de civrtes genotipos.

Sin embuargo, correlaciones genotipo-unbien-
te no pueden ser caleulackis de manera amdloga i como
se estiman las correlaciones entre dos rasgos en ol

nkisinee ambiciete, Vil fue € este Ciso se hacen sobure
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el mismo individao, ¥ 1o asi las conrelaciones geno-
tipo-umbiente. Un métudo frecucitemente emplea-
do es calctar ta correlacion enwre promedios del
mismo rasgo de familias (1 otro grupo de parienies)
expuestas a dos distintos ambientes (Via 1984). Una
descripcidn complets de los métodos de estimacion
de las correlaciones genoiipo-ambiente, asi como ¢l
poder de las pruebas v confiabilicad de cllas puede
consultarse en Windig (1997). En general, aunque
incorrecta en principio, fa estimacion de correbacio-
nes genotipo-ambiente usando promedios familiares
son exactamente similaves a kas dervivacdas del andhi-
sis che varianza.

Vientabilidad gendiica y la genétia de poblticones. Como
se menciond en pirvatos anteriores, el estudio de los
patones de variacidn gendlica en poblaciones con
diferente grado de mancjo ha sido nunenloque am-
]Jli;uncntu. utilizaclo o partir de los anos 80, Por lo
tuto, es importante conocer los tpos de andlisis de
esta disciplina v Lvinlormacion que puede aporar a
tus estudlios sobre domesticacidn en plantas.

A diferencia de la gendlica cuantitativiy, que basi
s andlisis en el fenotipo, los andlisis en gendiice de
ut en el eileulo de las frecuencias

poblactones se bas
alélicas v genotipt
para estimar posteriormente nivetes de diversidad
genética v grade de diferenciacion enve Las pobla-

de Las pobliciones bajo estadio,

ciones de ua especie. La genética de poblaciones iros
ofrece [a oporumidad de conocer gud fueiras evolu-
tivas, ademis de L scleccion humana, afectan Ly es-

Produuccien de Resinas (%)

Yu16.39-2.42X, A2=0.1], p<0.001
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Figura 2. Regresion catre la produecion de resina {porcentaje) ¥ la hiomasa seea de plantas de Grondeiw camponn

(Ver wexto).
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wucni genética de las poblaciones mangjadas, en
comparacion con sus parientes sitvesires, Comiinmen-
1e, la genética de publaciones analiza los cambios en
las frecuencias <e los genes y los genotipos (i.e.,
microevolucion) usando loci adaptativaniente neultros,
coma los luci enzimaticos a través de eleciroforesis
horvizonal en geles (Pérez-Nasser y Pifiero 1997},
fragmentos polimérficos aleatorios de ADN {RAPDs},
o clectroferesis en geles de gradiente desnataralizante
{Strand ot al. 1996, Otero ef al. 1997). Ll analisis de
la variacidon en una muestra adecuada de loci (usual-
mente de 10a 30) y de organismos de una poblacién
{usualmente 30 o mis), ofrece un panorama Gl de
la constitucion genética de las poblaciones aun cuando
dicha variacion no es1é velacionada con la adecuacion
(Lewontin 1974), o con los rasgos de interés para el
hombre,

Atgunos de los pardinetos mds importantes gue
se estinnn en los escudios de genéticn de poblaciones,
pueden ser usados en estudios de domesticacion, va
que permiiten, en primera instancia, estimar la varia-
¢ion genédica presenie en las pohlaciones, v la dile-
renciacion genética entie ellus, B segundo lugar, es
posible inferir lus electos de diferentes procesos evo-
lutivos (inigracion, seleccion, deviva génica y endo-
gamin) que alectan la estruciara genética de las
cspecics. Adn cuando existen muchos estadios de
genética de poblaciones en plantas cultivadas (Oh-

nishi, 1988; Koening y Gepts, 1989) y en especies
propuestas como posibles ancestros (Kercher y Con-
nter, 1996), no existe homogeneidad respecto a los
parimetros estimados, protocolos de muesreo, a
diferencia de muchos estudios realizados con poblacio-
nes naturales. Por ello, mucha de la informacion deri-
vada de tales trabajos no es il para la obtencidn de
generalizaciones respecto a la cantidad de variacion
genética en plantas cultivadas (Hamvick y Godd 1997)
o ¢n proceso de domesticacion, por lo que son ne-
cesarios mas estudios de esta nawraleza disenados
apropiadamente (ver Baverstock y Moritz 1996; M-
phy et al. 1996). Pocos estudios. como los que a con-
tinuacién se resenan, han considerado las diferencias
en el tipo de manejo de poblaciones de especies que
se han urtilizade con fines diferenies a los de grano.
Estos estudios se tomaron como base para deseribiv

Jos parimenos relevantes a estimar en un andlisis de

genética de poblaciones y que, insistimos, deben ho-
mogeneizarse en estudios Muturos,

Estimaciones genéticas. A partiv de los geles obtenidos
con {as diferentes enzimas utilizadas se obtieuen Las
frecuencias genotipicas de cada poblacion, A parir
ee Jas frecuencias genotipicas se caleulan las frecuen-
cias alélicas. Para analizar L vaviabilidad genddca de
las diferentes poblaciones se obticne la proporcion
cle loci polimérficos () como: P =x/m, donde x es

FENOTIPO PROMEDIO

G5
G4

G3
G2

G1

AMBIENTE 1

AMBIENTE 1

Figura 3. Normas de reaecion para 3 genotipos que ocupan <oy ambientes (A y A, Bl inico genotipe que ao es
plistico s ¢l genoiipo 1. Los genotipos 2 ¥ 3 presentum respuesia plistica pero ne interaccion genotipo-ambiente:

los genotipos 4 ¥ 5 presentan interaecion genotipo-unbiente.
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¢l mimero de loci polimérticos y m es el nimero total
de loci analizados. Generahimente se utiliza el crite-
rio de polimovfismo del 99% (i.e., el alelo mis co-
mun no excede Ia freguencin de 0.99). Un valor de
£ =1 indica que wdes los loci tienen dos o ma:
los. A partir de Tas ftecuencias alélicas, se obtiene la
heterocigosis promedio esperada (/f) como:

ale-

H=1-3 p}

donde p es la frecuencia de los alelos del locus ¢ hasta
el n Homa valoves de 0 a 1 (Hedrick 1983). Tumn-
bién es posible caleular ¢l namero cde aleios prome-
cliv por locus como:

m=£%

donde » s el niimers de alelos observados en ¢l o-
cus &y oes el nlinero de loci bajo andlisis.

Estructura gendtica. Los estadisiicos que permiten en-
tender codmo esti repartida la variacion genéden de
una especie en diferentes niveles jerirquicos (denwo
y entre poblaciones, asi como la variabilidad wiad),
son loy indices doe Bjacion (1) v los estadistcos #Fde
Wrighe (£, F, ¥y F)) (Wright 1978}, El {ndice de fja-
cidn mide el grado de endogamian en un locus cual-
quiera a uwavds de comparae I heterocigosis observada
respecto adu esperida en una poblacion ew equili-
hrio Hardy-Weinberg (e, no afectada por ninguana
fuerza evolutiva). Este se edefine como

donde ff es la hewerocigosis observada en la pobla-
cion, y 2pg es b proporcion de hetevocigotos espera-
i parit cualquicr par de alelos en el focus. Fioma
valores de -1 a +1, y los valores extremos indican un
exceso v una deficiencia de heterocigows, respecti-
vamente. Valores de F = U indican que Lo poblacion
se encucittra en equiltbrio Hardy-Weinberg (Hedrick
1983). £ mide el grado de endogamia ol en la
poblacion (el conjunto de las poblaciones, que en
términos de estos estadisticos pueden ser considera-
das como subpoblaciones; Wright 1978). F, mide Ia
reduccion en la heterocigosis individual promedio a
nivet de toda la poblacion (el conjunto de todas la
subpobluciones) en relacion a una poblacion en apa-
reamicnto al azar {Havdv-Weinberg) y con fas misinns
frecuencias génicas (alélicas). ) es ¢l coeficiente wual
de endogamia de un individuo, ¢ incluye la conri-
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buctan de apareamicntos no aleatorios dengro de las
subpoblaciones {F )}, mas una conuibucion debida a
I subdivision en st misia, &, (Havd y Clark 1989},
Si proes la frecuencia de un alelo en el logus ¢ en
poblacion iotal,

donde /o es la heterocigosis individual promedio

observada en la subpoblacion, ¥

i:p[l-pl
H, ==

u

es T hewerocigosis promedio esperadie en una pobla-
aion de aparcamicnto aleatorio, donde kosuma de
toclos las loci es w £ mide I reduccion en fa hete-
rocigosis individual promedio debida a apareamien-
tos 110 aleatorios denuo de L subpoblacion (Hartl v
Clark 198 coma:

_H-H
F="

donce H‘ os la hi.’lu]'()(‘ig()‘iin |)|‘(mu_'fliu esperid, para
todos los toci, a nivel de subpoblacion. Finalmente,
Foes una medida de difevenciacian genética enore
subpoblaciones, ¢ implicn ua reduccidn en la hee-
rocigosis de una subpoblacidn debico s derivi géni-
caal azar (Hard v Clack 1989); esta medida también
es atil sioel objetivo es inferir los pavones de Hujo

génico entre cllas:

FovEowman vidores de -1 a+1y miden la desvincion
en las frecuencias genotipicas respecto auna pobla-
cion idead con Jas misnns frecuencias génricas, a nis
vel de toda Ly peblacion v a nivel de las subpoblacion,
respectivienente.

La significancin de los estadisticos F o sus equiva-
lentes se puede obiener wediante el programa desa-
mollada por Weir (L9, véase timbidn ,:\l\';ll'cz-lixl)'ll:n
ef al. 1996}, Este programa usa las frecuenciag aléli-
cus de todoes los loci, para estinar los coceticientes #
el error estindar de los estimados mediante L wCeni-
cu ele “Jackknife” sabre wodos los loci, v el imervalo
de confianza de los estimados {al 95%) mediante ta
wenica de remucsueo denominada “Bootsiag ™,

El estadistico F_es swnamaete Ol ya que permi-
te estimar indivectamente el flujo génico {Slaikin
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1984) mediane la expresion derivada por Wright
(1951):

1

F"ﬂ-leH (%)

donde Nes el tamano de la poblacién, w es la fraccion
de inmigrantes a N A partiv de £, se puede estimar
indirectamente el flujo génico entre las subpoblaciones
que integran a poblacion (Wright 1931) como:

M'n‘—-:ll~ ———1 (14}
F.

Vidores de Nar <<) producen una luerte diferen-
ciacion enue lis subpoblaciones (ie., deriva génica
actuando indepewdicntemente en cada subpoblacion;
Shaukin 1994), mientras que si N> 1, [as subpobla-
ciones se comportan como una soli poblacién pan-
mictica v el lujo génico reswringe el efecto de la deriva
génica {Kimura y Mavuvama 1471, Hard v Clark 1989,
Shackin [k},

Nao existe Forma de estimar w indirectonente de
nuners independicnie (Sladkin 1O4%4), por lo que I
aproximacion es estimar Nwoa partiv de £ Los esti-
madores promedio de Nurequieren, para ser con-
fiables, ser insensibles a L secion de otras fuerzas
evolutivas como L mutacion ¥ La seleccion natarad.
Crow ¥ Aoki (1984) v Takahia v Nei (H984), han
demosirado que G, (el estimador de £ para logi
muldalélicos) no depende i de ta tasa de mutacion
Hy i ded ndmero de akelos (A). La expresion de G
ichuye sin embargo un factor que toma en cuenta
¢l niimero de subpublaciones en la poblacion:

|
T laNm +1

G. {15)

donde

y n el nimero de subpeblaciones; conforme el ni-
mero de subpoblaciones se incrementa, G, s¢ aproxima
ala Fode Weight a una tasa de 1/ m, stempre que gem
(Crow v Aoki, 1984, Takahata y Nei 1884, Haal v Clark
10549y,

Recientemente Slakin {1993) ha encontrado que
7, pucde ser usado para oblener informacion sobre
cl aislamicnto por distncia (serse Wright 1946). Paa
ello, se estima lu £, entre pares de poblaciones sepa-
vicclas una distancia k, y obtiene un estimado de Nm
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de la ecuacion (14). Dicho estimador se designa como
3 (Slatkin 1993). Para el caso de fujo génico en una
dimension (vgr., poblaciones diswibuidas linealmente
a lo lurgo de rios, costas, ovillas de ciininos o culii-
vas como en ¢l caso de muchas malezas),

M= 3V
&

(16}
mientras que para flujo génico en dos dimensiones
{cada poblacién inwrcambia genes con las poblacio-
nes contiguas en cualquier direccion).

. dNm
M==

= —
Vk

amn

I).

gy

ra pabluaciones en equilibrio entre L deriva v la

acion L relacion:

log{#7) = a + blogtk) (18)
predice una pendiente () de -1 v de =05 paa Tnjo
genico en una v dos dimensiones, respectivamente
{Slatkin 1993, 109, lo cual indica que la diferen-
clacidn enie pobtuciones serd nils marcada si sélo
existe tlujo génico ¢n una direccidn. Un cjemple de
Ja aplicacion puede encontarse en Nanee-Furfin e
al. (1985,

Slatkin (1985} desiwrvolld otros métodos para esti-
nur el fluje génico indirectumente. Uno de ellos
conacide como el de los aleloy exclusivos (“privae
alleles™), que son aquelios gue se encuentran solo en
v poblacion, L esiimacion de Mo requiere cono-
cer b frecuencia promedio de Tos aleles exclusivas,
1), v Shatkin (1985) enconud que existe una relas
cion enwe su frecucugia v Noe

inp(1) = {(-0.505)(In M)} - 244 (1)
La fogice de eswe inérodo de estimacion es que si
existe iho flujo génico enwre tas poblacivnes cualguicy
alelo exclusivo de una poblacién debiera tener una
frecuencia muy baja en L poblacion en la gue se en-
s intermedias o altas,

cuentri. Sioalcanza frecuenci
citonces el flujo génice no es suficiente para redo-
cir su [recuencia v homogeneizar las poblaciones. Bl
user dle los alelos exclusivos podria ser de mucha uti-
Head pari deteninar I magnind de intercambio ¥
diferencincion gendélica enwre las poblaciones de plan-
tis bijo proceso de domesticacion y sus parientes
stvestres.
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Distancias y similttudes genéticas. La estimacion de las
distancias y similitudes genéticas entre poblaciones
es de utilidad pava Ia oblencidn de fenogramas, que
constituyan hipotesis de las relaciones genealogicas
enire, por ejemplo, pobliciones bajo domesticacion
v poblaciones silvestres. Nei (1972) ha propuesto
estimrdores sin sesgo totto de las similitnudes como
de las distancias genéticas. Los valores de similitud
taman valores de 0, si no comparten alelos un par
cualquicra de poblaciones, a 1 si ambas tienen las
niisnias frecuencias alélicas:

J

MR

donde | es la probabilidad de que dos alelos toma-
das al azar de una poblacién sean idénticos, | v J|
son las probabilidades de homacigosis en la pobla-
cidn Xy ¥, respectivamente (Harth y Clak 1989). Ea
distencin gendtica wina valores de 0 51 las poblacio-
nes tenen frecuencius alélicas idénticas, hasia oo 5i las
poublaciones no cowpinten alelos, v se estima como:

I=

D=-ln i

Para oblener las relaciones evolutivas cidre las
poblaciones se pueden aplicar téenicas numéricas
(cluster analysis) ushndo los estimadaves insesgados
de L similitud en la recuencia de los alelos de cada
loci (Nei 1972), y obwener un fenograma, por ¢jem-
ple medinnte el icods de UPGMA (promedios arit-
méticos de pasgrupo, no ponderados), ¢f cuad asume
una tsi de evolucidn constante. Sin cmbargo, es
probable que Ta msa evolutiva enwe loci enziuviticos
irbao-

no seiv by misma, por lo que es posible obener
tes filogendticos de las poblaciones usando aigoritmaos
que relajen esta codicion, cowa el de Fiche-Margo-
iash (SwolTord v Sclander 1984).

A continuacion se presenun dos cjemplos en los
que se wuestri el aileulo de estos estadisticos, los su-
puestos de los que parten ¥ las hipdiesis gue tos anid-
lisis permiten corroborar

Setavea wridis (L) Beauv., (Peaceac), s una grami-
nea deunplia distribucion en las regiones wempladas
del nrundo. Junto con otras especies arvenses v
especic domesticada Seteria italica (L) Beaav., S wi-
ridis us considerada wna especie de importncii eco-
nomici debido asu gran agresividad como maleza en
10s cubtivos, El eswudio de Wang of af. (1995) 1uvo cono
objetivas: ] analizar la diversidad genética en esta
especie; 2] investgar patrones e diversidad genéti-
caa diferentes niveles v escalas geogriticas (continen-
tes, regiones, cunpos de cultivo); 3} entender las
relaciones sistematicas enre fa especie malezoide v
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li domesticada. A partir de semitlas procedentes de
168 accesiones, corvespondientes a4 conlinentes v
13 paises (la mavoria 8. wiridis, y sole 4 fueron de S,
flalica) se realizd un andlists de tsoenzimas. En 13 en-
zimas analiziddas se obuvieron 28 loci diferentes, v
el porcentaje de loci polimériicos fue alto (P = 64.3%),
stn embargo la diversidad genéiica estimada como la
heterocigosis promedio observada fue baga (H = 0.07)
debido uque en la mayoria de os loei tuve un alelo
en {recuencia elevada y uno o dos alelos varos. Asi-
wisino, ¢l nimero promedio de aletos por loct (A)
fue de 1.86.

Para estimar el graco de diferenciacién enwre las
poblaciones (G,)), la diversidad genética wetal (/1)
se [racciond en sus componentes dentro (M) v en-
we poblaciones (D), de manern que G = D A1 Loy
resultados indican que existie una fuerte diferencia-
cion entre poblaciones (G, = 0.63) v similur o los
valores observados parnmalesas (G = 0.33-0.8; Wang
et of 1993). 51 usainos el valor de Gsf pawa estimar un
estimacdo det Mujo genico mediante la fdrmula (144)
obtenewos un vilor de Nw = 0134 migrantes pos
generacion. Como s¢ menciond antes, valores Nw
menoves e 1 producen una fuerte diferenciacidn
entre poblaciones por deriva o seleccion. En este caso
la diferenciacion es, en parte, producio de la inter-
vencion honuos.

Para establecer Lus posibles velaciores gendticas
entre las nccesiones do S dalica v de S voidis, se en-
contrd que unbis son muy similares genéricamente
v sole un alelo fue exclusivo de S, arafica, Un andlisis
de conmpoirentes principales usando las [becuencias
abélicas de los Joci polimarticos no distingue @ las dos
especies de Setaria. Esta gran similitud genética, au-
el o i gran simitioad morfologicn v la ocurren-
cha de hibwidizacion, sugiere que S italica ¢s wn forma

domesticada de 5, viredis,

El estudio de Escalante of ad (E904), usinrdo elee-
woforesis en geles de almidon, con poblaciones sil-
vestres v cultivaas de Phaseolus coreinens (silvestre= spp.
Jormosus v cultivadus spp. cocernens) v una poblacion
cultivada cle F walgards, permitio estimar los niveles
de variacion genétien, frecuencias aldélicas, cileulo de
los coelicientes Fde Wright, v tasas de enwrecruzamicino.
Los vesultados indican que: 1] los niveles de viviacion
dentro v entre las pobluciones de B oeoceonens son si-
milures, lo que indica que b domesticacion no ha
erostonado L viriabilidad genética; 2] L vartabilidad
genética en £2 vidgaris, estimada como la hetwerocigo-
sis promedio es baja (0.016): 3} que la diferenciacion
gendtica es mayor ene s poblaciones cubivadas que
en las silvestres de 2 ovoccinens, 1o cual se correspon-
de con fas expeciativas de la evolucion bajo domesti-
cacion (F, = 0.21 versus 007, respectiviomente), v que
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kv endogamia es mavor tanhién en las pobliciones
cultivadas (F, = 0.23 versus 0.28}; finalente, ias ta-
sns fle enwrecruzamiento son intermedias v similaves
dentro de cada grupo (Escalante er all 1994).
Estudios de genética de poblaciones se han reali-
zude empleando otres marcadores en poblaciones
silvestres y domesticadas de muchas especies de in-
terés humane, Por ¢jemplo, ¢l estudio realizado con
el givasol (Helianthus annuus, Asteraceae) mediante
la téenica de los RARDs, mosurd que las variedades cul-
tvadas andguas v las variedacdes americanas (de uso
vadicional) formaron un grupo homogénco genéti-
carente, mienuras que los cultivares modernos no
constituyen un grupo coberente (Arias v Riesberg
1995}, Esta fadta de coherencia se debe posiblenen-
te a procesos de hibridacion inua ¢ interespecifica
para la produccion de Ias varicdades modernas. Guo
tipo de marcador para estiniar ¢l {lujo gendrico entre
poblaciones arvenses y cultivadis, ha sido eupleado
en Cranbita argyrosperaa Huber, C. fraterna L Bailey
v O wmoschata Duch. Ex.Poir (Cucorbitacene) (Wilson
ef ol 1984, Fnoeste estudio, con bBise on el uso del
marcador del sabur del fruto (amargo o dulce, y
conwelaco por loci deminames) de pobiaciones cul-
tivackis y poblaciones silvestres, se hasugerido que la
presencia del sabor dulee en los individuos de €.
argyrosperma se debe al itercambio genético con oua
especie domesticada, € pepo. Por oui parte, ¢l anilisis
de etectroforesis de isocnzimas mosird que no existe
Mujo gendtco enre G argyrospenna con G fraterna y
Coamoselda, pero si lo hay entre G fraternva y (2 moschala.

Discusion

La aplicacion de la gendlich coantitaivie w los estu-
divs de domesticacion incipiente en plantas permi-
v exphivcar ¢} cambio ohservado en poblaciones de
especies que estin siendo sometidas a diferentes -
pos de muncjo (recolectuda, wlerada, inducida) (Casas
v Cabaliere, 1993), o bien crectendo en dilerentes
ambicntes antropoginicos (vegetacion secundaria,
campos de cultivo, solares} o con diferente grado de
wancjo {silvestre, ruderal, arvense o domesticada).
La variacion intraespecifica puede ser evaluadi en sus
componentes amhicntal v genético. Determinar si
AQlelUs TASZos que son witizados (hojas, wllos, flo-
res) estin siendo sometidos, o son suscepuibles de ser
sometidos a presiones de seleecion humana (si hay
varianza aditva). Eb anilisis de los companentes de
Lt virzacion fenotipica permite cuantificar la respuesta
plastica de las poblaciones creciendo en diferentes
agrohibitats, asi como los patrones de evolucion
derivados de ta seleccion nawral v/o humana. El
putencial de evolucion bajo domesticacion de tos
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rasgos wiilizaclos por la gente (hojas, frutos, semillas,
tubércuwlos) puede ser explorado a partiv del cilenlo
de sus heredabiliclades. Un cavicter puede ser utili-
zado continuamente por la gente (las hojas de los
quelites o los whérculos de tos camotes) pero sl no
s un cardcter con variacidon genética en la poblacion,
ne podri ser sometido a seleccion arvficial. Finalimen-
le, las interacciones que ccurren entre los genolipos
v el wnbicnte, permitird establecer las mejores con-
diciones para que los genotipos respondan o se ma-
nifiesient cde ki mcjor manera {incremertto en tamano,
produccion, coler o sabor de determinado rasgo). £
complementar el anilisis de la variacién morfologi-
ca con la gendtica de pohlaciones permiticd cuanti-
ficwr Ta variabilidad genélica presente denwro de las
especies v deternvimar los procesos evolutives que estin
maocdificando o manteniendo la variabilidad genética
dentro v enwre las poblaciones. Una especie bajo
domesticicion incipiente, con muy poca varibilidad
genética pero con alia plasticidad fenotipica (gene-
ralista), puede ser tan exitosa como aquella con gran
cliversidad gendtica pero con requerimicentos ambien-
tales muy especificos (especialistas). Li incorporacion
simultinen de estos andlisis al del proceso de domes-
ticacion incipiente en plantas permitivi establecer
hipdtesis evolutivas, predecir respuestas, v posiblemen-
te explicar procesos de evolucitn pasada, en especics
que conformaren L agricuitirg en mesoamérica,

Conclusiones

Los estudios sobre domesticacion vealizacdos o Lo fe-
cha han usado diferentes enfoques:

] El entoque comparativo, ¢ donde se utiliza infor-
ucion morfologica v gendtica (sistematica molecu-
lar) catre [HES L's‘])ucit'\‘ clomesicidas v los supuestos
paricnies sifvestres, s informacion se b comple-
mentacdo con esndios citogendéticos y hiogeogriaficos
¢ inchiso wqueologicos v cinrohistdricos.

2} El enfoque morfoldgico, que se basa en el andli-
sis infruespecilico de poblaciones de una misma es-
pecie o subespecie con diferente grade de mangjo.
Estos estudios parten de analizar caracteristicas arqui-
reetcnicas, florles, de asignacion de recurses y rela-
cionar la variacidn tenotipica observada con posibles

eventos e domesticacion.

Lo el jresente trabajo sugerinmos que ur mejor
comprension del proceso de domesticacion puede
obtenerse nediante:

i La incorporacion de fa gendética cuantittiviy de
peblaciones para-infovic Ias fucerzas evolutivas que
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favorecen o limitan el puder de la seleccidon huma-
na, y

2] El andlisis de los cambios fenotipicos y su base
genética. El marco concepual de ambas disciplinas
permitirdn abordar estas preguntas hisieas de la do-
mesticacidn e inctuso usarlas para incrementar cl
poder de domesticacion.

Aungue los fundamenwos de la genética cuantit-
tiva y de poblaciones han sido empleados de mane-
ra aislacla en el estudio de la domesticacion en plantas
para describir los patrones, cl éufasis del presente
trabajo es sohre el andlisis del proceso, y por ello
proponemos la incorporacién de ambas disciplinas.
Comio ha sido enfatizado por Docbley (1992} el and-
lisis del cambio fenotipico inducido por la seleccion
humana hace necesario el conocimicnto de su base
gendtica,
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APENDICE 1, {A) Valores promedio en porcentaje de dafo producide a los tubéreulos por escarabajos, tanta
en 03 progenitores como en la progenie de 22 lineas du ipomoea batatas (Convolvulaceae), (B) Regresion
entre progenitor-progenie para dos tipos de harbivoros, para obtener la heredabilidad v las correlaciones genéticas
entre los doy tipus de daio producidos por ellos. Q) Experimento de seleccion artificial en el cual se seloey
cionaiun a las lineas parentales con 40 % o menos del dafe para Diobrotica-Systena (en negritas en El Cua-
dro AL y del 19% o menos de dafo para el caso de Chaetocnema condins (también en negritas en £l Cuadro
A). 5e calculo el diferencial de seleccion ($), la respuesta o la seleccion esperada (R) y observacta (Robs)), y

Bratriz RExpox v Juas NUNEAFARFAN

ta intenyidadt ce la seleccion, 7 (D).

A. percentaje de tubérculos danados por escarabajos

Diabrotica-Systena

Chaefocnema confinis

Linea Parental  Progenitores Progenie Progenitores Progenie
wel 68 8.7 25 9.9
wel 63.3 3.2 2 109
waed 41.3 33 24 1.5
w-8 14 23.2 2.3 6.9
w- 16 30.3 0 9
w-11 31.3 194 5 5.3
w-12 843 374 9.3 10.1
w-13 40 21.5 18.7 4.4
w-15 37.3 301 H R 15.1
w23 36.3 251 13.7 10.9
w-33 38.7 1.3 6.4 10.8
w-30 #1 47 .7 18.2
w- 30 491 207 3 8.5
w-d1 4.3 348 28.7 1.3
w2 40 Mo 84 20
w3l 10.3 2.3 0 6.5
w-d5 77 26 21 8.5
w-il 65 R B.3 %5
w-50) 65.7 1o 54 16.8
w-51 BY.7 40,4 40 234
w-52 41.7 l6.7 .3 6.7
w-174 64 7.5 638 184
Promecio 50020 ihRn 21.40 12.14
Varianza 44400 50.62 thB.00 15.30
Ovcsv. Estindar 22,11 7.72 1918 5.004

B. Regresidn

Intercepto + €.E.
Pencliente {1

RJ

N

G.L.

Diabrotica-Systena
18,879 £ 0,192
0,225 £ 0.060
04135

22

20

Chavtucnentd conlinis
7818 £ 3.359

0,202 £ Q037

(L343

[
e

22
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o Heredabilidades Correlaciones Genéticas {r))
" £.E. Ente caracteres
I i
I porcentaje Dade por 0.45 0.12 +.00 0.518** {En los progenitores)
Diabrotica-Systena
Ik porcentaje Dang por 0.40 0.07 0775 1.00 (En las progenies)

Chaertocnema confinis

Notaz Ta b en la regresion progenitor-progenie es igual a 25 (Véase Cuadro 1)

0, Respuesta a la sefeccion

Diabrotica-Systena Chaetocnema confinis

X pachres selecc. 27.987 7241
X hijos selece. 24.15 8.658
5 -22.22 -14.16
R = 5i -10.00 -5.67
R ubservada -26.05 -12.74
i=Sfs, -1.00 .2.82
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Rendon, Beatriz; Juan Nufez-Farfin (Departamento de Ecologia Evolutiva, Instituto
de Ecologia, Universidad Nacional Auionoma de México. Apartado Postal 70-273,
Meéxico 04310, D. F., México), and Robert Bye (Jardin Botanico, instituto de Bivologia,
Universidad Nacional Autonoma de México. Apartado Postal 70-273, México 04510, .
F., México). ETHNOBOTANY OF ANODA CRISTATA (MALVACEAE) IN CENTRAL
MEXICO: USES, MANAGEMENT AND POPULATION DIFFERENTIATION IN
THE COMMUNITY OF SANTIAGO MAMALHUAZUCA, OZUMBA, STATE OF
MEXICO. Anoda cristata is a common weed used for food and medicine in central
Mexico where the annual herbs grow among ficld crops during the rainy seasons. People
prefer rabust, tender herbs from the agricultural fields becanse ihese plams “develop
better . Hence, the plants are tolerated within the conventional agriculiural activities
and benefit indirectly from the improvements in the agrohabitar. The people do not select
conscientiously for individuals with specific morphological characteristics but rather
they select for plants at the level of the habital. This step may precede that of direct
management of individual plants. It is possible that these differences in the level of
interaction between humans and plants (i.e.. within the ruderal and agrestal habitats)

may promote morphological and genetic differences over time.
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ETNOBOTANICA DE ANODA CRISTATA (MALVACEAE) EN MEXICO. USQOS,
MANEJO Y DIFERENCIACION POBLACIONAL EN LA COMUNIDAD DE
SANTIAGO MAMLHUAZUCA, OZUMBA, ESTADO DE MEXICO. Anoda cristata es
una maleza muy comun utilizada como medicina y alimento en el centro de México
durante la época de Huvias La gente prefiere las plantas robustas y tiernas que crecen en
los campos de cultivo porgue se “desarrollan mejor”™ . Ahi, las plamas son loleradas
dentro de las predcticas agricolas tradicionales y se benefician indirectamente de las
alteraciones que se hacen al agrohabitat La gente no selecciona conscientemente
individuos con caracteristicas morfologicas especificas, sino que selfeccionan a las
plantas a nivel del habitar Este paso puede ser previo al manejo idrecto de individuos
particulares. Es posible que estas diferencias en el nivel de interaccion entre los hombres
¥ las planias (entre el habital ruderal y arvense) puede promover diferencias

morfologicas y genéticas a través del tiempo.

Key words: Anoda cristata; edible green; Mexico; agricultural activilies; morphological

differentiauon.
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Anoda cristara (L.) Schlecht. exhibits 2 wide morphological variation in its growth habit
{e.g. decumbent to erect) and leaf form (e g. ovale, hastate, or lobulate with variable
margins) (Fryxell 1988). Previous analysis of development and growth of four accessions
from four sites in North America with different geographic and climatic conditions
demonstrated the patterns of variation in this taxon (Vangessel et al. 1998). In Mexico this
species is highly variable also. Based upon herbarium specimens, A. cristata is known to
grow in different environments in almost all states of Mexico where it ranges in altitude
from 0 {Tabasco) to 2650. (Hidalgo y Estado de México). It is associated with different
types of vegetation such as pine-oak forests, tropical (deciduous and subdeciduous)
forests and xeric vegetation. As a ruderal, it is found mainly along roadsides. Also, it
grows as an agrestal with different crops (Zea mays L., Capsicum annuim L., Physalis
philadelphica L., Medicago sativa L.}, In fact, 4. cristata is most common in México,
although it is known to occur naturally from United States to Bolivia, Argentina and Chile
(Fryxell 1988; Vangessel and Westra 1997, Vangessel et al. 1998), and to be an exotic
weed in other parts of the world such as Australia (Mitchell 1982).

Previous ethnobotanical studies indicate that its most important use is that as food. [n
this case, young, tender leaves and buds are consumed as “quelites” and can be eaten
alone or combined with squash, beans or corn (Bye 1981 and 1982; Casas et al. 1994;
Viazquez 1986). Its medicinal use is less important; the entire plant, including flowers, is
infused with other plants to produce a tea which is drunk to treat stomach inflammation,
fever, cough and wounds or a hair-rinse to reduce balding (Alcorn 1984; Casas et al.
1994; Castro 1988; Gomez and Chen de la Cruz 1985; Martinez et al. 1995). In addition,

the above ground plant is used occasionally as fodder.
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Frequent utilization of 4. cristata by humans is found principally in the central and south
regions of Mexico, mainly the states of Michoacan, Guerrero, Qaxaca, Chiapas, San Luis
Potost, Puebla and State of Mexico, but it is also reported in Chihuahua (Bye 1982).
Accordingly, many local names have been applied to this species (Table I).

"able 1 here”

The purpose of this paper is: 1) to describe the interaction between the inhabitants of the
indigenous community of Santiago Mamalhuazuca, State of México, and 4. cristara,
including aspects of its use, harvest and commercialization; and 2) to describe the
differences between ruderal and agrestal populations based upon morphological and

reproductive characters.

METHODS

Specimens in herbaria (MEXU, ENCB, FCME) were studied in order to obtain
information about geographic localities, patterns of morphological variation and
ethnobotanical data. A review of ethnobotanical literature provided information on
locaiities, ethnic groups, and characteristics of utilization.

‘Fhe community of Santiago Mamalhuazuca, county of Qzumba, State of Mexico, was
selected based upon the above information as well as field experience of the authors (B.R.
and R B} along with socioeconomic and historical literature.

Using data from unstructured interviews with residents and field observations, two local
populations of A. cristata were detected: a) ruderal populations which grow along roads,

near abandoned crop fields or in the vicinity of modified natural vegetation, and b) agrestal
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populations which grow in various agrohabitats, such as orchards, maize, tomato and
medicinal plant fields (Table 2) .
able 2 here”

Individuals from each population were selected and measured for the following
morphological characters: height (cm), number of branches, cover (area based upon two
measurements of diameter) (V=69 to 71 individuals from ruderal populations and 104 to
107 individuals from agrestal populations). Reproductive characters included the number
of inmature and mature fruits (N~ 34 individuals from ruderal populations and 100
individuals from agrestal populations). Variables were transformed and analyzed. Means
and standard errors were obtained for each measured character and One-way ANOVA
was applied to all variables only at population level (IMP 3.1 1995),

Structured interviews (Martin [995) were applied to 31 persons {26 women and 5 men)
of Santiago Mamalhuazuca and other communities belonging to the county of Ozumba
(which represent 0.17% of the total population of this county and 2% of the community of
Santiago Mamalhuazuca). Each interview consisted on 24 questions, which included five
about each family’s socioeconomic condition and the remainder about their knowledge,
level of interaction with 4. cristata, agricultural practices applied to this herb, uses of the
plant and level of use (home consumption, local commercialization, etc.).

Nutritional value of A. cristata was analyzed using conventional techniques for humidity,
crude protein, crude fiber, ash and free nitrogenous compounds. Two samples of 500 g
each of fresh aerial portion were submitted to Instituto Nacional de Investigaciones
Forestales, Agricolas y Pecuarias. Results were compared with taxa of some edible

vegetables consumed in the Ozumba region and reported in the literature.
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RESULTS
STUDY AREA

Ozumba is located in the Neotransvolcanic Belt (18° 58° 00" N - 98° 46" 30” W, 2 300
m.a.s.|.) between the Popocatépet! Volcano and Chichinautzin Volcano (Gobierno del
Estado de México 1988; Martinez 1988) (Figure 1). In the north and central parts of the
county of Ozumba the mean monthly temperature ranges from 12°C to 18°C, while the
southern section is warmer with temperature varying from 18°C to 22°C. The mean annual
precipitation is 700 mm.

Figure 1 here”

Ozumba county has a population of 18,056 inhabitants (48.5% male, 51,5% female).
Most of the people are “mestizos”. A few older people speak “nahuatl” or “mexicano”
and, in few cases, teach this language to their realtives.

Agriculture is the most important productive sector which includes almost 30% of the
economically active people. Land use also reflects the importance of agriculture in this
county. Of'the county’s 4,802 ha , 67.23% has been modified by agriculture. The
remaining 32.77% 1s allocated to forests, urban zone and industrial uses or has been
eroded.

Ozumba was settled in prehispanic times and, during the 15" and 16™ centuries, was an
important social, political, and economic center (Vera 1997). In accordance with Spanish
policies, soon after of the Spanish Conquest of Mexico during the mid 16th century many
isolated settlements were concentrated in a few sites. Among these congregations
Santiago Mamathuazuca and Ozumba were established (Acufia 1985; Jalpa 1997). Later,

in 17" century, Chimalhuacan Chalco was formed and has remained to this day as an
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important town with agricultural production, while Santiago Mamalhuazuca was
subordinated to Ozumba. The traditional market plays a remarkable role within the region
as well as in adjacent areas in the states of Morelos, Puebla and Federal District.

Santiago Mamalhuazuca is an important agricuitural community. Its current population
of 1426 inhabitants (7.9% % of the total population of Ozumba) is divided among 698 of
men (48.9%) and 728 women (51.1%) (INEGI 1990).

Local products are sold in the Ozumba "tianguis”, which is a periodic market of
prehispanic origin and functions on Tuesdays and Fridays (Gobierno del Estado de Meéxico
1988; Martinez 1988), Various products are sold in this "tianguis” as well as exchanged
for other items through “trueque”, a traditional barter system. Maize, beans, chilies,
medicinal plants and many other products are available, including such “quelites” as A.

cristara.

USES
Food use

Anoda cristata is commonly known as “violeta™ (93.55% of the interviewers); other
names used are “alache”™ (45.16%), “amapola” (3.22%), and “xihuitl” (3.22%). This
species is usually consumed during the rainy season, from August to November. All
interviewees reported eating the tender leaves of A. cristata alone or mixed with other
plants.

The leafy branches are harvested when the rainy season begins by cutting the plants near
the base of the stem. Individual young plants with large, tender and glabrous leaves are

preferred over mature branching plants. Older individuals can be harvested with large
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leaves, young leaves, buds, flowers and immature fruits. When the plant develops fruits
and the leaves change color or develop a coarse texture, it is considered unpalatable by
58.1% of the interviewees.

All the people of Santiago Mamalhuazuca prepare “violeta™ as follows: fresh leaves and
buds are separated from the branches, washed with clean water, and placed in a pot with
water and “tequesquite blanco”(a natural catbonate). This mixture is boiled and stirred
continuously until the leaves soften and the water becomes a slightly simy. Then, sait 15
added according to one's preference. When ready, it is mixed and eaten with mushrooms,
squash, beans or meat or consumed separately. It may be spiced with lemaon juice and chili
pepper.

Nutritional valwe

Food analysis (Table 3) of A. cristata indicates that it has high protein content that is
greater than “cebollinas”™ (4/fium cepa L), “espmaca” (Spinacia oleracea L.), “lengua de
vaca” (Rumex crispus L) and “verdolaga” (Porfulaca oleracea L.), and less than “habz”
(Vicia faba L.), “malva” (Malva parvifiora L.} and “cenizo” (Chenopodium berlandieri
Moq.) (Bourges et al. 1996: 93-120). Also, it has a high content of polysaccharides, which
make this species a very important source of energy. Chemical analysis did not include
other substances related with slimy characteristies.

le 3 here”

Medicinal use
Less than half of the interviewees (41.9%) used A. cristata for medicinal purposes. The

most frequent medicinal use (53.85%) was as a cough remedy. The flowers of “violeta”
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were mixed with “gordolebo” (Gnaphalium sp.), “bugambilia” (Bougainvitlea sp.),
“tejocote” (Crataegus pubescens (HBK.) Standl.} and “cinnamom” {Cinnamontum sp.) to
prepare an infusion which was sweetened with honey. Fewer people (23.1%) used the
plant for kidney problems (based upon the “fresh” nature of the plant). It was also drunk

in cases of stomach aches and liver problems associated to hepatitis.

CULTURAL ACTIVITIES

As a weed, this plant is not promoted intentionally by people in the agrohabitats. The
seeds from the dry schizocarps disperse naturally after the rainy season. People do not
select or keep the seeds for sowing in the next season. Subsequent plants emerge after the
inttiation of the rainy season. Later, during the weeding practice, people spare plants that
are robust and have good leaves. Even though some insect pests cause problems
(according to 45.16% of the interviewees), they do not apply any pesticides because
insects or fungi do not cause serious damage to the plants.

People identify places where the plants grow better. These sites usually have rich
organic, moist soils and are associated with cultivated fields of maize, bean, tomato and
medicinal plants or within orchards. In these agrohabitats, “violeta” plants receive
indirectly the benefits of fertilization and irrigation given to the main crop. Plants cut
during the weeding resprout easily. Thus, one plant may be pruned more than once during
the growing season. Less robust plants with smaller leaves are not preferred by the people

and are left for cows and other livestock to eat.
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COMMERCIALIZATION

The commercialization of “violeta” occurs during the rainy season, Half of the
interviewees (51.6%} sold the plants in the market. The “manojos”™ of “violeta™ gathered in
the field were sold at the regional market of Ozumba (31.25%), where local people and
those from nearby communities purchase their greens. A high proportion of the gathers
{68.75%) occasionally go to other markets in neighboring states (Morelos, Federal District
and Puebla) to sell this “quelite”. There is a great demand for these plants as food and
medicine. A “manojo” (500 to 700 gm of fresh weight) of “violeta” sold for an equivaient
of 20 US cents in the Ozumba market. This “quelite” is less expensive than such leafy
vegetables as “verdolaga” (Portulacca oleracea) and “quiltonil” (Amaranthus
berlandieriy which normalty sell for an equivalent of 50 and 40 US cents, respectively per

500 gm of fresh weight.

LEVELS OF MANAGEMENT

At least two kinds of plant populations can be distinguished in Santiage Mamalhuazuca
{Table 4): 1) ruderal populations which grow along roads in disturbed areas, and 2)
agrestal populations found in different agrohabitats (cultivated fields and orchards).
As a consequence, differences occur in their life histories, especially the vegetative
development, which suggest that these populations may respond differently to selection
pressures, both natural and artificial.

ble 4 here”
In the life history of a ruderal population (Figure 2a), the vegetative phase of “violeta” is

subject to two kinds of pressures: 1) biotic pressures, because some of the individuals
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growing in ruderal places can be grazed by animals, and 2) abiotic pressures from
microenvironmental factors (e.g., light, moisture, soil). This pressures differ in the case of
life history of an agrestal population (Figure 2b). First, humans influence both the
vegetative and the reproductive plant stages by gathering young stems and, consequently,
stimulating new branches and, therefore, more leaves. Second, environmental effects allow
the plants to grow in a more predictable microenvironment. The differences between these
two habitats in terms of environmental conditions and levels of human interaction can
affect vegetative and reproductive characters and, consequently, promote phenotypic or
genetic variation of both populations.

are 2 here”

A preliminary comparison of individuals growing in their respective habitats is shown in
Table 4. Height, plant cover, number of mature fruits and number of branches are
significantly higher in the agrestal population than in ruderal population. Nevertheless,
branchesfheight ratio and mature fruits/branches ratio in the two populations were not
significantly different.

In general, higher values for these characters in agrestal populations is expected because
of more favorable conditions for growth (Table 2). There is less competition with other
species, sufficient water supply, fertile soil and adequate light, The lack of differences in

architectural proportions suggests that these plant parts grow isometrically.

DISCUSSION
Anoda cristata is an important edible green of indigenous people of Santiago

Mamalhuazuca, State of Mexico. 1t is less important as a medicinal plant. People tolerate
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“violeta” in various agrohabitats. These different levels of interaction (agrestal vs. ruderal)
with people can promote a differential response within populations due to different
selection pressures,

In Santiago Mamalhuazuca, both ruderal and agrestal populations of A. cristala exist
given the different microenvironmental conditions. Two distinct patterns of morphological
variation in vegetative and reproductive characters were observed in the two populations
and suggest that a morphological differentiation has occurred. This morphological
differentiation can have an impact in the evolution of this species under domestication,
because genetically controlled characters which are preferred by people can be selected
and populations diverge genetically.

Based upon the interviews in Santiago Mamalhuazuca the following generahizations can
be made about the importance of 4. cristata in this community ; Anoda cristata is a
complement to the people's diet during the rainy season. Level of management is minimal
and consists of conventional agricultural activities that benefit indirectly the plants
growing in the agrohabitats. Hence in this indigenous community, this species is tolerated
{Bye 1993), People do not select conscientiously for individuals with specific
morphological characteristics (e.g., bigger leaves, more glabrous leaves) or through
gathering a specific portion of the population and saving the seeds of selected plants with
desirable characteristics (as is done in other crops such as maize, bean, squash). Selection
occurs at the level of the habitat, a step prior to the direct management of individuals
{Rindos1984).

People preferred those plants growing in “good™ places (agrestal habitats with moisture

retention, fertilized soil and less weediness) because plants “developed better”. In this
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case, environmentally induced morphological variation (phenotypic plasticity) is an
important component in the domestication process.

These differences in the level of interaction between humans and plants, as well as the
artificial environments they create, may promote morphological and genetic divergence
over time. In Santiago Mamalhuazuca the ruderal and agrestal populations of A. cristata
differed in four of seven morphological characters. It is important to understand the
genetic bases of these morphological differences in order to evaluate the role of
environment and human selection in process of domestication. These aspects will be

analyzed in future studies.
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Table . Common names applied to Anoda cristata in México, based upon herbarium

specimens (1), ethnobotanical literature (2) and this study (3).

COMMON AME LANGUAGE STATE REFERENCE
Alache Distrito Federal 1, 2,3
State of México
Guerrero
Puebla
Alachi Mixteco Guerrero 1,2,3
Puebla
Altea Michoacan 1,2
Puebla
Alushi Puebla 1.2
Amapola de campo Distrito Federal 1,23
State of México
Amapola o amapolita Mixtleco Chiapas 1
Veracruz
Amapola o amapolita Mixteco Chiapas 1,2,3
morada Distrito Federal
State of México
Jalisco
Puebla
Bimalva Michoacan 1,2
Puebla
Campanita Veracruz 1
Veracruz 1

Hierba del ojo
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Table 1. (cont))

COMMON AME LANGUAGE STATE REFERENCE
Itsukua tsipata Tarasco Michoacan 2
Malva Guerrero 1.2, 3
Michoacan
Morelos
Sonora
Jalisco
Aguascalientes
Malva chica Guanajuato i
Malva de castilla nr. 2
Malvavisco Michoacan 1,2
Puebla
Momol Tzotazil Chiapas 1
Pie de gallo Oaxaca 1,2
Quesitos Hidalgo 1
Sonora
Rehué Raramuri Chihuahua I
Tulipancillo Veracruz 1
Violeta Distrito Fedral 1,2,3
Guerrero
Michoacan
Morelos
Veracruz
Violeta de campo Veracruz 1,2
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Table 1. {cont.)

COMMON NAME LANGUAGE STATE REFERENCE
Violeta silvestre Sinaloa 1,2
Yao nundo Guerrero 1

Yax noch Tzotzil Chiapas 1
Yaxal Tzeltal Chiapas !
Xihuit! Mexicano State of Mexico 3

Yiwa taio / yiwa tiio Mixteco Guerrero 1,2

i) Herbario MEXU & IPN; Fryxell, 1988; registro personal.
2) Bye, 1982; Alcom 1984; Gomez y Chen de la Cruz. 1985, Castro 1988; Casas, Viveros y Caballero 1994,
Martinez et al. 1993,

3) Field interviews with local farmers in State of México, Puebla, Guerrero, Aguascalientes and Caxaca
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Table 2. Some environmental characteristics associated with rnideral and agrestal populations of Anoda cristata. (source: direct observations in

Santiago Mamalhuazuca).

ENVIRONMENTAL CHARACTER RUDERAL POPULATION AGRESTAL POPULATION

Vegetation Forest of Pinuy spp. and Juniperus sp. Cultivated fields of Zea mays, Phaseolus
spp., Physalis philadelphica, Lycopersicum

esculenta, Opuntia sp. and different medicinal

plants
Benefits from agricultural activities None; only occasional grazing by cows and | Indirect benefits of fertilization with chemical
donkeys or natural products, irrigation, weed removal
Environmental variability (shading, associated | Heterogeneous in terms of shade, water Homogeneous, with full exposure to the sun,
species) supply, high density, hig species density, reliable water supply, low species richness,

greater interspecific competition reduced interspecific competition




Table 3, Comparative analysis of nutritive compounds in Anoda cristata and other vegetables.

Species Ash Crude fiber Protein Lipids Nitrogen free
compounds

Violeta (Anoda cristata ) 2.5 1.1 4.3 8.3
Cebollinas {(4flium cepa ) 1) 1.0 1.87 1.46
Espinaca (Spinacia oleracea)’ 1.6 0.45 2.12 1.72
Haba (Vicia faba)® 0.6 2.27 5.87 13.09
Lengua de vaca (Rumex crispus) : 1.2 0.90 1.90 3.70
Malva (Malva parviflora)* 2.0 0.88 5.37 3.89
Cenizo (Chenopodinm berlandieri)* 37 1.0 480 4.0
Verdolaga (Portulaca oleracea)* 2.4 0.77 2.75 2.38

! Analysis carried out by Instituto Nacional de Investigaciones Forestales, Agricolas y Pecuarias in 1998. Plants were obtained from
Santiago Mamalhuazuca, State of México. Analysis was based upon two samples. (Data represent % of total fresh weight).

TBourges et al. (1996).



Table 4. Comparison of morphological characters between A.cristata plants growing in ruderal and agrestal habitats. (ANOVA test, p <

0.001).

CHARACTER ORIGIN SAMPLE SIZE (N} MEAN S.E. F R’

Height (cmn) Ruderal 71 35.504 2.366 162 G**+ 0.4%0
Agrestal 104 80.851 2,453

Plant cover (cm’) Ruderal 71 799.100 155,400 35.774%x 0.168
Agrestal 107 11751.000  1486.800

Number of young Fruits Ruderal 34 4.588 1.490 167" 0.012
Agrestal 100 13.703 4.050

Number of mature fruits Ruderal 34 4 880 0.806 11.33%+* 0.079
Agrestal 100 22.890 3.100

Number of branches Ruderal 09 9.015 1.024 25.1G%*= 0.128
Agrestal 105 30.5M 3.413

Number of branchies/height Ruderal 71 0.536 0.046 o4 0.006
Apgrestal 104 0.226 0.022

Number of mature Ruderal 33 0.746 0.099 014" 0.001

fruiis/branches Agresial 99 4.780 0.057




TEXT OF FIGURES

Figure 1. Geographic location of Santiago Mamalhuazuca, County of _Ozumba, State of
México.

Figure 2. Proposed life histories for two pbpulations growing in Santiago Mamalhuazuca

with respect to human activities. A} ruderal population and B) agrestal population.
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Abstract.—Anada cristata is a widely distributed annual weed in Mexico, which grows
as agrestal or naturally in disturbed and undisturbed vegetation, respectively. Plants of
this species are tolerated in orchards and corn-bean fields by Mexican ethnic groups of
Central Mexico. Leaves of the plants are used as a food source, and occasionally seeds
are sown in orchards. Because Mexicans have used Anoda cristata for a long time, it is
possible that ecological and morphological characteristics of managed populations differ
from those of wild populations. In this study, we analyzed phenotypic responses of two
populations of 4. cristata (wild and agrestal) growing in two habitats (forest and
cultivated field) comparing survivorship, and life history traits. Natural progenies from
wild and agrestal populations of 4. cristata were transplanted into a cultivated field and
in the understory of a pine forest in a reciprocal transplant experiment, Results showed
that the habitat of transplant and the origin of populations had significant effect on all
plant characters measured (growth, phenology, and biomass allocation), but the habitat x
origin interaction was non-significant. In general, plants from the agrestal population
grew faster, reproduced earlier, and allocated more biomass to reproduction, than plants
from the wild population. Similarly, significant effects of habitat and origin on plant
survivorship were detected, but the origin of populations explained the largest proportion
of variance in plant survival. Most traits were phenotypically plastic but there were no
differences tn the magnitude or direction of the response between populations. In
contrast both populations showed differentiation for most character mean values,
Population differentiation is possibly the result of genetic differences driven by processes

other than incipient domestication.
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Introduction

Domestication has promoted genetic changes in morphological, physiological, and
reproductive characters in domesticated plant species (Harlan 1975; Heiser 1988). These
changes are easily appreciated at advanced stages in the domestication process. In
contrast, plant populations in the first stages of domestication or “incipient
domestication”, may not be greatly differentiated from wild relatives even if adaptation
to new man-made habitats have begun_ At this stage, natural selection may favor plant
adaptation to anthropogenic environments (agrohabitats) by adjustment to the mode and
timing of human activities (Rindos 1984), and to disturbance, high light availability, etc.
(see Hawkes [969). In more advanced stages of domestication, artificial selection
becomes more important in driving differentiation (genetic, ecological, etc.) of plants
under domestication, as humans select traits and promote cultivation (Heiser 1988).
Thus, plants in incipient stages of domestication constitute an ideal system to analyze the
ecological, morphological, reproductive, and genetic changes involved in plant
adaptation to man-associated environments (Rendon & Nufiez-Farfan 1998).

Responses of plant populations to human created environments (orchards,
clearings, cultivated fields, roads, etc.) may depend on genetic variation and on
phenotypic plasticity (Schlichting & Levin 1988; Taylor & Aarssen 1988). Phenotypic
plasticity, environmentally induced phenotypic variation (Bradshaw 1965; Schlichting
1986), may be adaptive if it enables plants to produce different, functionally appropriate
phenotypes in different environments (Sultan 1987, 1995). Plasticity is an expected

characteristic of colonizing species (Baker 1974}).
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Studies in natural plant populations have documented that the response of
genotypes to different environments include the formation of genetically distinct
populations (genetic differentiation), changes in response (phenotypic plasticity) or both
(Rice & Mack 1991; Sultan 1995; Hermanutz & Weaver 1996). However, few studies
have analyzed the changes between wild and “incipiently” domesticated populations in
the first stages of the domestication process (see Sultan 1995). It has been suggested that
increased phenotypic plasticity has been the prime object of unconscious selection for
crop plants as human agricultural techniques have evolved (Cook & Johnson 1968;
Schlichting & Levin 1988). Changes in the magnitude and direction of phenotypic
plasticity are expected in populations exposed to different man-made habitats or
subjected to different pressures by human (Schmidt & Levin 1985). If populations have
an adaptive response to their native environment, then local specialization will occur and
phenotypic and genetic differentiation will be observed (Lovett Doust 1981). In contrast,
adaptive phenotypic plasticity will occur if populations increase their response in an atien
environment (i.e., an agrohabitat). If native genotypes, in their native environment, are
outperformed by alien genotypes, the latter can be considered more plastic (Lortie &
Aarssen 1996).

Using a reciprocal transplant experiment this study was aimed to assess the
hypothesis that incipient domestication should produce 1) population differentiation in
relation to the characters selected by humans, and (or) 2) that differentiation might be
accompanied of changes in trait plasticity. For this, wild and agrestal plants of Anoda
cristata were grown in two contrasting environments, and ptant survivorship, life history

traits, and vegetative and reproductive characteristics were analyzed.
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Study system

Anoda cristata (L.} Schlecht. (Malvaccac) is a summer annual plant commonly known in
Mexico as “alache”, “violeta”, or “amapolita morada”. It is an herbaceous dichogamous
{pers. obs.) plant which occurs in undisturbed (forests), disturbed (roadsides, old fields,
etc.), and man-made habitats {corn-bean-squash mixtures known as “milpas”, cotton
fields, orchards, etc.). Its distribution in Mexico is broad, ranging from coastal zones to
mountains (zero to 2500 m a.s.l., respectively) and associated with different types of
vegetation (Fryxell 1988). The plant is used as food (leaves) or medicine (floral buds) by
ethnic groups from Central Mexico {States of San Luis Potosi, Mexico, Morelos and
Puebla) and occasionally in southern Mexico (Guerrero, Oaxaca, and Chiapas) (Alcorn
1983; Casas et al. 1994). In agrestal populations, agriculturat practices like sowing, pest
control, or conscious selection for a specific trait are minimal. Individual plants growing

in orchards, can be watered, weeded, and fertilized.

Materials and methods

Material collection and Experimental Design
In 1995 seeds from two populations of Anoda cristata were collected in the Pueblo of
Santiago Mamalhuazuca, Ozumba, Estado de Mexico (2 550 m.a.s.l., 19°02° N, 98° 48"
N; Garcia 1973), located at the foothifls of the volcano Popocatepet]. Seeds from the
wild population (N=70 individuals) were collected in gaps of a temperate forest of Pinus
spp. and Juniperus monticola, in the vicinity of Santiago, and seeds from the agrestal
population (N = 100 individuals) were collecied from “solares” (i.e. orchards, commonly

backyards where people maintain medicinal and edible plants). More than 100 seed were
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collected per individual plant. This town is populated by mestizos and mexicanos (whose
language is Nahuatl) that have been using this plant species at least the last 50 years (B.
Renddn unpubl. data based on interviews),

In the laboratory, seeds were treated to avoid fungus and imbibed prior to
germination, Due to space limitation in the experimental plots, seeds from 15 randomly
chosen individuals (families} per population were germinated in a controlled-environment
chamber (12h light, 28 °C; 12h dark 15 °C; 85% of relative humidity). Once the radicle
and cotyledons emerged, a reciprocal transplant experiment was carried out. Plants of a
given family were derived from 1-2 fruits (related as half- or full-sibs depending of the
oucrossing rate) and were transplanted to two environments in the Pueblo of Santiago
Mamalhuazuca: 1) a cultivated field (crop land), and 2) the understory of a pine forest
{forest), in order to mimic the conditions where the two populations occur. According to
availability, 4-8 plants per family were planted in each site. The total sample size was 398
plants at the beginning of the experiment. The experiment attempted to use the family
(nested within population) as another source of variation, however loss of family labels
during the course of the study prevented us from attempting the genetic analyses.

At each site {forest or crop field) transplanted plants were arranged in a
completely randomized design (Steel & Torrie 1981). Plants were spaced 1 m apart in a
regular grid and weeded to minimize interference by other plants, including naturally
emerged wild plants of 4. cristata.

Measurements
Every two weeks, plant survival was recorded in each habitat. Growth characters

(number of new leaves per plant, number of new branches, if any) and reproductive traits
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(days to first reproduction, number of floral buds and mature fruits) were recorded every
two weeks also. At the end of the season, plants were harvested; vegetative and
reproductive parts were separated, dried to 60°C during one week and weighed in the
laboratory to obtain absolute biomass and relative allocation.

Statistical Analysis
Survivorship.— Plant survival for each population, growing in each of two habitats, was
analyzed using a log-linear model, where time was a continuous variable, and habitat and
origin were categorical variables. This model was fitted using GLIM (Crawley 1993),
Wlth the equation: Nl = ea-fb(lim:}*c(hab)'d(ori)'t(limc 5 habiifltiene x ori)+gihab x ori) ¢ Aftiene % hab x urin’ where
N, is the number of survivors at time £, a is In{N,) (the initial number of individuals), 4, ¢,
d, e, f, g, h are the coefficients for time (in days), habitat, origin, and interactions. We
used a Poisson error distribution and logarithmic link function (see Nufiez-Farfan et al,
1996).
Growth —Growth, as estimated by the cumulative number of leaves throughout the
season, was analyzed by means of a repeated measures analysis of variance
{Superanova™ v1.11} (Scheiner & Gurevitch 1993}, for the effect of habitat (hab),
origin (o), as well as interactions. Data were log-transformed and residuals were
analyzed for their normality. Since correlations between measurements are possible, a
significant Sphericity test makes necessary univariate analyses for the effect of the
factors’ interactions with time (JMP, v. 3.1, 1995). Superanova applies two statistical
tests, G-G Epsilon and H-F, when the sphericity tests are significant.

Reprodiuctive phenology.—Days to first reproduction (release of floral buds, and time to

fruit maturation) were recorded for each plant of each origin and in each habitat, Given
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the scale of the variable (counts) the effects were tested by a log-linear model {see
above) using GLIM (Crawley, 1993).

Bromass allocation and phenotypic plasticity.—Final total dry biomass, biomass in
vegetative and reproductive parts, and proportion of biomass allocated to these two
components were tested for the same effects using mixed model ANOVAs (Sokal &
Rohlf 1995). A significant effect of habitat indicates plasticity for a given trait, while a
significant habitat x origin interaction indicates differences in plasticity {magnitude or
direction) between wild and agrestal plants of A. cristata (i.e., the equivalent to reaction
norms for genotypes) (Scheiner & Goodnight 1984). To visualize the responses, average
values for vegetative and reproductive characters were graphed in each environment.
Proportions of biomass allocated to vegetative and reproductive parts were arcsine

square-root transformed prior to analysis of vaniance (Steel & Torrie 1981).

Results

Survivorship

The origin of plants and habitat of planting had a significant effect on plant survival,
however, the origin of the populations explained a larger fraction of vartance in survival
than the habitat. In addition, the interactions among time, origin and habitat were all
statistically significant but explained a small fraction of variation (ca. 2.2%, Table 1; Fig.
1).

Growth

The repeated measures analysis of variance detected significant effects of time, habitat,
origin, and the interaction time x habitat in the cumulative production of leaves, as an

estimator of plant growth (Table 2; Fig . 2); however, no statistically significant effects
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of the interaction habitat x origin were detected. Plants from the agrestal population
produced more leaves (23.17 [S.E. = 3.81] and 70.46 [S E.=3.32]) in the forest and crop
field, respectively, than plants from the wild population (15.09 [S.E. = 6.15] and 58.75
[S.E.=6.02]), for the same habitats (Fig. 2). These differences were not due to the initial
number of leaves since a covariance analysis revealed no significant differences between
populations were detected at planting (cf. fig. 2).
Reproductive phenclogy
Plants began reproduction sooner in the agrohabitat than in the forest (Table 3; Fig. 3a).
Also, a larger proportion of plants from the agrestal population began reproduction
earlier than plants from the wild population in both habitats. However, there was no
significant effect of the interaction habitat x origin on reproductive phenology (Fig. 3a).
Biomass allocation and Phenotypic plasticity
Differences in growth rate, as assessed by production of leaves, were reflected in total
biomass attained by plants of both origins in the two habitats. Total biomass, and
biomass to reproductive parts were greater in plants from the agrestal population, than in
plants from the wild population (Table 4; Fig. 4 A B.C). Average values were greater in
the crop field than in the forest also (Table 4). No significant effect of the interaction
origin x habitat was detected. Furthermore, proportional allocation of biomass to
reproductive parts was higher in plants from the agrestal population than plants from the
wild population, and higher in the cultivated field than in the forest (Fig. 4D, E).

For all characters analyzed, plastic responses were observed (significant effect of
habitat in Table 4) and average trait values increased in the cuitivated field (Fig. 4),

except the relative allocation to vegetative parts. Since leaves are the plant part used by
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people in Santiago, we looked for differences in plasticity in this character and in the
number of branches, as the latter is obviously related to ieaf number. Results showed that
plants from both origins increased the total number of branches and leaves in the crop
field indicating that both characters are plastic. However, no difference in plastic
response between origins was detected, as evaluated by the interaction origin x habitat,

(Table 4, Fig. 4).

Discussion
Plants of Anoda cristata from agrestal and wild populations differed strongly for
vegetative and reproductive characters in two contrasting habitats. However, both
populations showed the same plastic response, Furthermore, plants from the wild
population had lower survival than agrestal plants. Thus, in addition to environmental
effects on phenotypic response, wild and agrestal populations seem to be differentiated
for life history characters. Differenttation among populations may be promoted by
environmental differences in habitats {Linhart & Grant 1996) and not only due to cultural
activities performed by humans in crop fields.

Survival

Plants from the wild population had lower survival than plants derived from orchards,
and this may suggest a lower adaptability to the varying conditions of the habitat (e.g.,
lower capability to tolerate higher irradiation and water stress in the crop field, or to
increase nutrient uptake). This difference in survival may be related to differences in
growth rate and seed size (i.e, maternal effects, Roach and Wulff 1987; Schmitt 1993).

Indeed, evidence shows that plants from the agrestal population have larger seeds than
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wild plants (B. Rendon, unpublished data). If agrestal plants were larger at seedling stage
than wild plants, this difference may enhance survival and growth. Although a covariance
analysis showed no differences in average leaf number at planting between agrestal and
wild plants of A. cristata, differences in leaf area (i.e., higher capability of fixing carbon)
might provide an advantage to seedlings from the agrestal population. Even if maternal
effects (i.e., larger endosperm) disappear later in the plant life cycle, they could be
important in promoting plant survival. Alternatively, differences in seed size and growth
rate may be truly genetic in origin and could result from natural selection in human-made
habitats, but not necessarily as a consequence of incipient domestication (e.g., humans do
not select reproductive attributes in this case; Renddn & Nifiez-Farfan 1998),

In contrast to other intraspecific studies in which survivorship of plants of
different origin was associated mainly with environmental factors {Antonovics and
Primack 1982; Platenkamp 1990), in 4. cristata the origin of plants explained the largest
fraction of variance in plant survival. The expectation that wild plants would have better
survival in the forest than in the cultivated field due to local adaptation was not
supported since survival was similar in both environments. This result contrasts with the
finding of local adaptation in other species (Schmidt & Levin 1985, Van Tienderen &
Van der Toorn 1991). Since the forest understory was weeded, it resembled the
cultivated field in some respects (no competition) and may explain in part the lack of
differences in survival for wild plants. However, agrestal plants had a slightly lower
survival in the forest suggesting that the environments were different and that agrestals

do better in open disturbed habitats.

63




In view of the differences in survival between populations, replacement of the
wild population would be expected. However, at least two aspects should be considered
1o explain the prevalence of the wild population. First, seed dispersal in A. cristata is by
gravity, so invasion is limited. Second, it is possible that differences in germination in
natural conditions favor wild plants. Seeds used were germinated under homogeneous
conditions, and so natural variation (for instance, red/far red ratios in forest understory)
that affect rate and timing of germination was eliminated. Finally, even when gene flow is
possible via pollen, outcrossed seeds could be selected against. However, these aspects
need to be addressed in further studies.

Growth, phenology, and plasticity
Theoretically, plants rely on genetic variability, phenotypic plasticity, or both to face
heterogeneous environments (Marshall & Jain 1968; Schlichting 1986; Taylor & Aarssen
1988} and consequently, we expected differentiation between populations since their
habitats are markediy different. Although phenotypic differences were eviden! regarding
survivorship, growth, phenology, and biomass allocation, wild and agrestal populations
showed similar magnitude and direction in their plastic response for all characters {e.g
slopes). It has been argued that colonizing plants, like weeds, which invade man-made
environments may be genetically depauperate and hence develop stronger plastic
response to these environments (irrigated, fertilized, reduced in competition, etc., Baker
1965). However, the plastic responses between wild and agrestal populations of 4.
cristafa were similar, Thus, it is possible that the differences in growth rate, phenology,
and biomass allocation, are genetic (additive and non additive) and produced by

differences in selection between habitats (see van Tienderen & van der Toorn 1991),
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Furthermore, the temporal separation of sexual functions (dichogamy) and animal-
pollination in A. cristata may prevent the erosion of genetic variation (inbreeding and
loss of alleles) in this colonizing species.

The results suggest that agrestal plants are perhaps becoming more specialized
(genetically differentiated) to man-made habitats {e.g., Schmidt & Levin 1985; Taylor &
Aarssen 1988; Hermanutz & Weaver 1996, Lortie & Aarssen 1996) due to different
selection pressures. Thus, the degree of phenotypic plasticity displayed by t-he
populations may represent levels prior to the invasion of man-made habitats (see Hawkes
1969). But although the average plastic response of both populations was similar, the
present analysis is not capable of detecting genetic differences in reaction norms since we
did not analyze the genotypes as another source of variation. Thus, besides the analysis
of genetic variation for trait values, genetic differences for reaction norms must be

assessed using a quantitative genetics approach.
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Table 1.- Log-linear mode! for survival of plants of Anoda cristata from wild and
agrestal populations (origin) growing in a forest and in a cultivated field (habitat). The

interaction T x H x O was non significant and was eliminated from the best model.

Source Deviance d.f. P R*(%)
Time (T) _ 36.770 i 0.0001 4.40
Habitat (H) 7.727 1 0.0054 g. 93
Origin (Q)  169.300 I 0.0001 2034
TxH 8.526 1 0.0035 1.02
Tx0O 6.436 1 0.0109 0.78
HxO 3.905 1 0.0497 043
Error 600.086 1]
Total 832.80 48
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Table 2. Repeated Measures ANOVA of the cumulative number leaves through the time
in agrestal and wild plants of Anoda cristata growing in a forest and a cultivated field.
The analysis summarizes the effects among subjects (main factors) as well as the fitted
differences through time (within subjects) Wilks” Lambda test was used to evaluate
differences between subjects and Univar G-G Epsilon and H-F to evaluate within

subjects differences.

Source d.f. S8 F P G-G H-F
Habitat (H) i 21.445 66.552 0.0001
Origin {O) 1 3.049 9.462 0.0024
HxO ] 0.126 0.391 0.5324
Error 182 58.646
Time (T) 6 156.744  1823.729  0.0001 0.0001 0.0001
TxH 6 6.683 77.760 0.0001 0.0001 0.0001
TxO 6 0216 2.517 0.0201 00649  0.0629
TxHxO 6 0.069 0.807 0.5646 04776 04810
Error 1092 15.642
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Table 3. Analysis of deviance of time to reproduction (in days) of agrestal and wild

plants of Anoda cristata, growing in two environments.

Source Deviance d.r. P
Habitat (H) 418.700 1 0.0001***
Origin (O) 51.16¢ 1 0.0001***

HxO 0.515 1 0.4730™

Error 612.170 149
Total 1082.600 i52

73




Table 4. Two-way ANOVAs of absolute and proportional biomass in vegetative and

reproductive parts, number of leaves, branches and fruits in wild and agrestal plants of

Anoda cristata growing in two environments. Variance explained (R?) is provided for

each dependent variable.

DEPENDENT n d.f. Sum of squares F R’
VARIABLE
Total biomass Habitat 1| 39.9834 201,605 *** | 0.5989
Origin 1 24735 B.313%
Habitat x Origin 1 0.0096 0.032"
Vegetative biomass | Habitat l 51.0988 207.709%** | 0.5983
Origin l 1,7846 7.254%*
Habitat x Origin 1 0.0130 0.053"*

SR R N
Reproductive Habitat 1 25.2368 Q0.7 **+ 0.4493
biomass Origin i 2.2984 8.265%

Habitat x Origin | 0.6950 2.499"*
! i
“Altocation to Habitat il t 35 37.992%%% | 02569
vegetative parts Origin Pl 0.5244 5.625%
Habitat x Origin 1| 0.0681 0.730" |
‘ |
|
Allocation to Hiabitat 1 35419 37.992%%+ | 02569
reproductive parts | Origin 1 0.5244 5.625*
Habitat x Origin 1 0.0681 0.730"*
Total lcaves Habitat 1 160.6415 89574+ 0.5417
number Origin 1 9.3940 | 0.523%
Habitat x Origin 1| 0.3993 } 0.022™
Totalbranch  |Habitat | 1| 2016669 | 169.994%** | 0.5333
number Origin 1 6.6113 5.573*
Habitat x Origin 1 3.2291 2022
i
Total fruit number | Habitat ! ’ 3.6778 71597+ | 04163
Origin 1 0.8454 16.458%+*
Habitat x Origin 1| 00687 133"

*p < 0,05, **p < 0.01; *** p <0.081; n.s. = no significance
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FIGURE LEGENDS

Figure 1. Survivorship curves of agrestal and ruderal populations of Anoda cristata
growing on two environments in Santiago Mamalhuazuca, State of Mexico.

Figure 2. Average (= $.E.) number of leaves per plant {cumulative) through time in wild
and agrestal plants of Anoda cristata in two environments.

Figure 3. Percentage of plants that reached reproduction through time in wild and
agrestal populations of Anoda cristata growing in two environments. A.-floral buds, and
B.-matured fruits.

Figure 4. Average values (£ S.E.) of vegetative, reproductive and allocational
characteristics of plants from wild and agrestal populations of Anoda cristata growing in

a pine forest and in a cultivated field.
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CAPITULO IV




DIFERENCIACION GENETICA Y NORMAS DE REACCION EN
CARACTERES VEGETATIVOS Y REPRODUCTIVOS DE DOS

POBLACIONES DE Anoda cristata..



La expresion y los componentes de la variacién fenotipica dentro y entre
poblaciones estan regulados por fuerzas evolutivas que pueden producir diferencias en la
magnitud y patron de dicha varacion fenotipica y genética, hasta el punto de provocar la
diferenciacion entre poblaciones (Delesalle y Mazer 1995). Algunos de estos factores
comprenden diferencias en regimenes de seleccion, distintas tasas de migracion y
colonizacion, distintas tasas de mutacion y variacion en el tamafio de las poblaciones
(Hart y Clark 1989). Si se ha detectado diferenciacion genética, cualquiera de estas
fuerzas puede ser responsable y hay que investigar las causas ambientales promotoras de
esa diferenciacién (Till-Bottraud, Wu y Harding 1990).

Sin embargo, existen factores ecoldgicos y fenoldgicos que pueden evitar la
diferenciacion genética (el sistema reproductivo, la cercania entre poblaciones, el flujo
génico, la dispersion de semillas y la heterogeneidad del ambiente). En ¢! caso particular
de la seleccion natural, para que opere y promueva la diferenciacion entre las
poblaciones, es necesario que: 1) exista variabilidad genética, 2) la seleccion natural debe
ser constante en tiempo, intensidad y direccion, 3) no debe haber correlaciones negativas
entre caracteres bajo seleccion y aquellos asociados con la adecuaciéon y 5} no debe
exislir interaccion genotipo-ambiente {Falconer y Mackay 1996, Nafiez-Farfan 1991),
Esto garantiza la diferenciacion entre las poblaciones y la adaptacion local,
particularmente en ambientes heterogéneos. La forma como se establezca la relacién
entre el genotipo y el ambiente (interaccion genotipo-ambiente) permitira el
mantenimiento de la variacion genética que puede ser o no disponible a la seleccion

(Shaw 1986; Sultan 1987; Sultan y Bazzaz 1993a).
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No obstante, la seleccion natural puede ser limitada si aiin en presencia de
variacion genética existe plasticidad fenotipica en caracteres que podrian ser blancos de
la seleccion {v.gr., tasa de crecimiento). La plasticidad fenotipica implica que las
poblaciones, y los genotipos dentro de las poblaciones, responden de distinta manera a la
variacion ambiental (v.gr., en plantas puede ser luz, humedad, nutrimentos, competencia,
etc.) (Spitze y Sadler 1996; van Tienderen 1997). Es posible que evolucione la habilidad
de adoptar fenotipos alternativos (plasticidad fenotipica) que pueden persistir en una
variedad de condiciones ambientales (Via y Lande 1985; Spitze y Sadler 1996).

Sin embargo, el hecho de que una especie exhiba fenotipos alternativos en
diferentes ambientes, no es una razon en si para que la plasticidad sea adaptativa
{Bradshaw 1965; Spitze y Sadler 1996). La misma inestabilidad durante el desarrollo de
las plantas y su enfrentamiento a un cambio ambiental puede provocar fenotipos
alternativos aparentemente adaptativos. Es necesario que los caracteres analizados estén
relacionados no sélo con un incremento en el desempeiio de las plantas, sino
principalmente en su adecuacion (Via 1987). La naturaleza adaptativa de la variacion
fenotipica ambientalmente inducida implica que fue favorecida en su origen por
seleccion.

A. cristaia es una especie ampliamente utilizada como alimento principalmente en
la region central de México. La parte comestible son las hojas y los campesinos las
obtienen mediante el corte de follaje de las plantas que se encuentran en los solares y los
terrenos de cultivo (Rendon, Bye y Nufiez-Farfan en revision). Estudios previos
realizados con esta especie indican que existe diferenciacion fenotipica entre las dos

poblaciones creciendo en sus ambientes originales (bosque natural vs solares) en
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caracteres vegetativos y reproductivos (Rendon, Bye y Niifiez—Farfan en revision). Un
experimento de trasplantes reciprocos mostro la existencia de diferenciacion genética
poblacional en caracteres de historia de vida (supervivencia}, vegetativos, reproductivos
y fenologicos, La poblacién arvense mostro valores promedio mayores para la mayoria
de los caracteres analizados, aunque se detecto una respuesta plastica similar en
respuesta al tipo de habitat entre ambas poblaciones (Renddn y Nofiez—Farfan en
revision). A pesar de que no se detectd interaccion genotipo—-ambiente a nivel
pobiacional, no se conoce el patron de variacion genética dentro de cada poblacion (ie.
variacion en las normas de reaccién).

En el presente estudio se reportan los resultados de un experimento de trasplantes
reciprocos para determinar posibles diferencias genéticas en las normas de reaccion
dentro de las dos poblaciones (ruderal vs arvense) de Anoda cristata creciendo en dos
ambientes contrastantes (bosque natural vs campo de cultivo). 8i ha ocurrido un proceso
selectivo por parte de los campesinos en la poblacion arvense, se esperaria 1) la
existencia de diferenciacion genética entre poblaciones y adaptacion; 2) y/o diferencias
en la respuesta plastica entre poblaciones y entre familias dentro de cada poblacion, en su
respuesta al ambiente (habitats contrastantes). 3) Finalmente, se espera una reduccion en
la variabilidad genética (homogeneidad en las normas de reaccion) en la poblacion
arvense, como resultado de su especializacion al agrohabitats

Para determinar la fuente de variacion se ha analizado la respuesta de las
poblaciones en ambientes comunes ("common gardens™; Schmitt 1993; Miller y Fowler
1993; Dudley y Schimitt 1995) o ¢n dos o mas ambientes ("transplantes

reciprocos” Antonovics y Primack 1982; Via 1987, Platenkamp y Shaw 1992). Este
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altimo enfoque permite evaluar si la expresion fenotipica de los distintos genotipos es
pldstica o no plastica (canalizada), mientras que los analisis de jardin comun no permites
esto, a menos que se madifique experimentalmente los factores del ambiente.

Diversos trabajos se han enfocado al estudio de la evolucién de las normas de
reaccion a diferentes factores ambientales (Miller y Fowler 1993; Schmitt, 1993;
Pigliucci, Whitton y Schlichting 1995; Schlichting y Pigliucei 1995).y han analizado
cuéles son las posibles restricciones a la evolucion de la plasticidad fenotipica. Si bien los
trabajos anteriores resaltan la existencia de ambientes contrastantes, que incluyen
aquellos antropogénicos, ninguno de ellos enfoca su andlisis a la variacion genética, la
plasticidad fenotipica, la interaceion genotipo-ambiente, y la diferenciacion genética en el
contexto de la evolucion de las plantas bajo domesticacion y el posible papel que los
ambientes agricolas puedan jugar en la diferenciacion y/o plasticidad fenotipica de
poblaciones con diferente grado de manejo (Hermanutz y Weaver 1995), Si los
agrohabitats son ambientes mas homogéneos o tienen mayor disponibilidad de nutrientes,
agua, luz, es de esperarse que exista diferenciacion genética v la formacion de ecotipos
{Barrett 1988, Hermanutz y Weaver 1995), con respecto a las poblaciones silvestres.

Las preguntas especificas a responder son: 1} jExisten diferencias genéticas entre
las poblaciones ruderales y arvenses en aquellos caracteres vegetativos relacionados con
el uso, y en caracteres relacionados con la adecuacion? 2} ;Existe variacion genética
dentro de las poblaciones para dichos caracteres? 3) ;Existen diferencias genéticas en las

normas de reaccion dentro de cada poblacion (interaccion genotipo-ambiente)?
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METODOLOGIA

Material de estudio

Laas semillas de las dos poblaciones de A. cristata utilizadas en este experimento fueron
colectadas en 1995 y 1996 de individuos que crecen en dos ambientes contrastantes
(Rendon y Nufiez-Farfan, en revision). En cada ambiente se colectaron semillas de 100
individuos {cada uno representando a una familia). Se eligieron aleatoriamente semillas
de 30 familias de cada poblacion, se pesaron, se germinaren de acuerdo al protocolo de
Rendén y Nofez-Farfan {Cap. 3) y se propagaron bajo condiciones de invernadero para
obtener las familias por autopolinizacién {semillas de hermanos completos que
comparten % de varianza aditiva; Lawrence 1984; Falconer y Mackay 1996). La

autopolinizacion y obtencidn de semillas se realizé entre enero y abril de 1998.

Obtencidn de las familias

Anoda crisiata presenta flores hermafroditas con 10 a 19 estilos y numerosos
estambres (Fryxell 1988). Los estambres estan fusionados en la base y rodean al estigma.
Cuando estan inmaduros, los estigmas son transparentes y se encuentran doblados hacia
abajo de los estambres. Los estambres maduran primero (protandna) y desprenden el
polen (B. Rendon, obs. pers.). Posteriormente maduran los estigmas y cambian en
coloracién de blanco a rosa intenso o lila y se vuelven erectos. La protandria facilito la
realizacion de las autofecundaciones geitonogamicas. Se obtuvieron 25 familias de

hermanos completos de la poblacion ruderal y 26 de la arvense cada una con un nimero

suficiente de réplicas para cada ambiente.
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Durante los meses de abril a junio de 1998 se realizo la germinacién y obtencién
de plantulas. De cada individuo se eligieron 30 semillas que fueron pesadas y puestas a
germinar utilizando ¢l tratamiento desarrollado con anterioridad (Rendén y Niez-
Farfan, capitulo 3). El desarrollo inicial de las plantulas se mantuvo baje condiciones de
invernadero y posteriormente se trasplantaron a las parcelas experimentales en Santiago
Mamalhuazuca. A lo largo del texto el concepto familia y genotipo se utilizaran como

sindnimos {aunque estrictamente no lo sean, ya que no son corresponden a clones).

Disefio experimental

El disefio experimental fue completamente aleatorizado en cada uno de los habitats
(trasplantes reciprocos), bosque natural y terreno de cultivo elegidos para simular los sitios
originales de las poblaciones. En ambos ambientes se introdujeron entre 8-15 individuos
por familia de cada poblacion, bajo un arreglo de densidad equivalente. Las plantas fueron
asignadas a posiciones dentro de la parcela al azar en una cuadricula equidistante a 1 m. Se
sembraron un promedio de 5.8 (de. =2.34) y 6.5 (d e. = 1.92) plantas por familia de la
poblacion ruderal y arvense, respectivamente en el bosque natural y de 4.7 (d.e. = 1.35) y
4.4 (de. = 1.66) plantas en el terreno de cultivo. En total hubo 313 plantas en el bosque
natural y 231 en el terreno de cultivo. Durante el desarrollo del experimento las plantas
trasplantadas en el bosque natural se mantuvieron libres de otras hierbas en un radio de 30
cm, mientras que en el terreno de cultivo se realizd el deshierbe en toda el drea, El
experimento finalizé cinco meses después de la fecha de trasplante, cuando las plantas

habian alcanzado la madurez reproductiva, previo a las primeras heladas.
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El trasplante de las plantulas a las parcelas experimentales se realizo en el
segundo semestre de 1998, cuando todas las plantas presentaron al menos el primer par
de hojas verdaderas. Durante los cinco meses que permanecieron en las parcelas, todas

las plantas fueron censadas para los caracteres vegetativos y reproductivos.

Caracteres analizados.

Se cuantificaron y analizaron aquelios caracteres directamente relacionados con el
uso reportado por los campesinos y con la adecuacion (Tabla 1). Para la obtencidn de los
caracteres foliares, se cosecharon hojas de diferente tamaiio en cada individuo. El
numero de hojas varid de seis a doce, dependiendo de la cantidad total de hojas presentes
en las plantas. Las hojas se prensaron y secaron hasta lograr un peso constante. Cada
hoja se pesd con una balanza analitica Ohaus Explorer y el area foliar se midio con un
medidor de area foliar {Delta-T-Devices, Cambridge, UK.).

Caracterizacion del ambiente luminico.- Para determinar la existiencia de una relacion entre
la cantidad de luz recibida y los caracteres analizados durante el experimento, la
variacion en la cantidad de luz recibida por cada uno de los individuos creciendo en
ambos ambicntes se registro con un sensémetro LAL 2000 (LICOR). Trabajos previos
han mostrado la relevancia del nivel de sombreado en la plasticidad fenotipica y posible
adaptacién a ambientes de luz y sombra (Schmitt y Wulff 1993; van Hinsberg 1997). El
registro se realizd un sola vez durante todo el experimento eligiéndose un dia despejado,

colocandose el sensor aproximadamente a la mitad de la longitud total y a un costado de

cada planta.
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Andlisis Estadistico

Se caleuld el valor promedio, €l error estandar y el coeficiente de variacion para
los 19 caracteres analizados de las dos poblaciones creciendo en ambos ambientes. El
coeficiente de variacion se utilizdé como una medida de la variacion fenotipica entre
ambas poblaciones. De algunos caracteres se obtuvieron proporciones: hojas
totales/altura del eje, numero de ramas en el eje/altura del eje, niimero de hojas en el
ejefaltura del eje, nimero de ramas en la rama/altura de la rama, nimero de hojas en la
rama/altura de la rama, Todos los datos fueron transformados para cumplir los supuestos
de normalidad y homocedasticidad. Las proporciones fiueron transformadas al arcoseno
de la raiz cuadrada de la proporcion, y el resto fue transformado a su logaritmo. Se
aplicaron ANOVA's separadas sobre cada uno de los caracteres y se analizé la
distribucidn de sus residuales. La distribucion de los valores en algunos caracteres
transformados no fue normal, sin embargo en todos los casos hubo homogeneidad de
varianzas entre los grupos.

El peso de la semilla se utilizd como covariable para controlar los posibles efectos
maternos sobre el resto de los caracteres (Schmitt 1993). Se realizaron analisis de
modelos mixtos de covarianza {(ANCOVA, Suma de cuadrados tipo II1} (Sokal y Rohlf
1995) sobre cada uno de los caracteres, utilizando el programa SuperANOVA (v1.11
1991, Abacus Concepts). A pesar de detectarse diferencias significativas en el peso
promedio de la semilla entre la poblacién arvense y la ruderal (6.570 mg, ee=0.06y
6.295 mg, e.e.=0.0.4, respectivamente; SC = 0.00001; F = 14.165 () - 15425 £ <0.001; n
=272 en ambas poblaciones), no hubo un efecto significativo sobre el resto de los

caracteres, por lo que fue eliminada del resto de los anélisis (Tabla 2).

89



Variacién al ambiente entre y dentro de peblaciones.- La variacion en la respuesta al
ambiente entre y dentro de las poblaciones se analizd mediante modelos mixtos con tres
factores (ANOVA, Suma de cuadrados tipo 1) (Sokal y Rohlf 1995). El analisis se
realizé utilizando el procedimiento de SuperANOVA (vi.11 1991). El ambiente y la
poblacion se consideraron factores fijos y la familia anidada en la poblacién se considerd
factor aleatorio (Miller y Fowler 1993). El calculo de las F's se realizo de acuerdo a los
modelos desarrollados por Underwood (1997) v considerando los criterios de Fry (1992)
que toman en cuenta la significancia o no de las interacciones para sobre ellas calcular las
F's correspondientes. La F's de la poblacion se calculd sobre MSpunguas. 12 F's del
ambiente y del ambiente x poblacion sobre MS,awsfamipet) Siempre y cuando este factor
fuera significativo en el modelo; el resto se calculd sobre MS....

El efecto significativo del ambiente y la poblacion indica la existencia de
plasticidad fenotipica y variacidn genética entre las poblaciones; respectivamente. La
significancia de la familia anidada en ta poblacion indica la existencia de variacion
genética intrapoblacional; mientras que la interaccion ambiente x poblacién indica que la
respuesta plastica promedio difiere entre ambas poblaciones y la interaccion ambiente x
familia anidada en la poblacion, diferencias intrapoblacionates al ambiente (diferencias
entre familias dentro de cada peblacion en las normas de reaccion) (Fry 1992; Sultan y
Bazzaz 1993a y b).

Variacién en las normas de reaccién entre las familias de ambas poblaciones.- Los
patrones de variacion genética dentro de cada poblacién se analizaron mediante sus
normas de reaccion (Schmitt, Niles y Wulff 1992; Miller y Fowler 1993; Suitan y Bazzaz

1993a). A partir de los valores promedio de las familias por poblacion dentro de cada
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ambiente se elaboraron las normas de reaccion para todos los caracteres analizados. Para
determinar la existencia de diferencias entre familias dentro de cada ambiente, se
aplicaron ANOVAS univariados (procedimiento SuperANOVA. v1.11 1991). en
aquellos casos donde se hubiera detectado interaccion significativa del ambiente x familia

(poblacion).
Relacién entre la radiacién fotosintéticamente activa (RFA) v algunos caracteres de las

plantas.- Mientras que en el campo de cultivo la cantidad de luz solar fue practicamente
la misma para todas las plantas, en el bosque natural no. Esta variacion en la
disponibilidad de luz puede provocar respuestas plasticas a nivel morfologico o
fisiologico (Scheiner, Gureviich y Teert 1986, Schmitt 1993). Para rechazar la hipotesis
(i.e., Hp: B1=0, Canavos 1988).), de que |a respuesta de los caracteres morfolégicos,
reproductivos y foliares es independiente a la cantidad de radiacion recibida por la planta,
se aplicaron analisis de regresién lineal con covariable (procedimiento SuperANOVA.
V1.11 1991) sobre los datos transformados de caracteres. La covariable fue la
i.rradiacién, y los caracteres analizados fueron: las hojas totales, nimero de ramas en la
rama mas larga, longitud de la rama, botones totales, frutos maduros, masa foliar, drea

foliar y masa especifica

RESULTADOS

Variacidn en la respuesta al ambiente entre poblaciones.- En general se detectd gran
variabilidad fenotipica (Tabla 3). Los Coeficientes de Variacion (C¥) variaron entre
30.81% y 319%. El patron de variacion entre ambientes fue el siguiente: En el bosque

natural, el rango de variacion de los CV fue de 41% - 319% y 41.25% - 274.58% para la
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poblacién ruderal y arvense, respectivamente. En el terreno de cultivo, los rangos de
variacion fueron de 34.81% - 196.93% y 30.81% - 174.34% para la poblacion ruderal y
arvense, respectivamente. En general, los coeficientes fueron mas altos y ¢l rango mayor
en ¢l bosque natural. A nivel de poblacion, el rango en los coeficientes de vaniacion fue
mayor en la poblacién ruderal, aunque algunas variables presentaron mayores CVen la
poblacion arvense. Los caracteres que en general presentaron los coeficientes de
variacion mas altos fueron los relacionados con la ramificacion secundaria, terciaria y con
caracteres reproductivos. Con respecto a los datos foliares, sclamente la masa foliar
presentd gran variacion en el bosque natural (Tabla 3) (Fig. 1).

Los ANOVA mixtos mostraron que el efecto del ambiente fue significativo en
casi todos los caracleres analizados, con excepcion del nimero de hojas en el ejefaltura
del eje y el numero de hojas en la rama‘altura de la rama y el area foliar (que fue
marginalmente significativo ( P = 0.0508) (Tabla 4). El resto de las variables presentaron
valores promedio significativamente mayores en et terrenc de cultivo, lo que sugiere que
el ambiente es un factor determinante en la variacion morfologica observada entre ambas
poblaciones (Tablas 3 y 4).

Por el contrario, no se detectd diferenciacion genética entre ambas poblaciones ya
que ningun caracter difirid significativamente (# > 0.05). Tampoco se detectd variacion
en la respuesta al ambiente entre ambas poblaciones, lo que indica que el patrn de
respuesta pldstica es en el mismo sentido (convergencia fenotipica).

Variacion genética en la respuesta al ambiente deniro de las poblaciones.- Se detecto

variacion genética dentro de las poblaciones (i.e. diferencias significativas en la
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interaccion ambiente x familia anidada en la poblacion) en dos caracteres reproductivos y
los tres foliares (Tabla 5).

En ia mayoria de los casos, los patrones de respuesta al ambiente fueron similares
entre las familias de ambas poblaciones, ilustrado por las normas de reaccion (Fig. 2). En
el bosque natural los valores promedio son bajos y uniformes, mientras que en el terreno
de cultivo se observa un incremento en los valores promedio de la mayoria de las familias
de ambas poblaciones. Los tres caracteres foliares, a diferencia de los otros caracteres,
no mostraron convergencia en el ambiente ruderal y mostraron gran variacion en las
normas de reaccidn (normas no paralelas).

Relacién entre |a radiacidn solar recibida y algunas variables analizadas.- La cantidad
de luz recibida en ambos ambientes varié considerablemente. En promedio, el bosque
natural recibio aproximadamente la mitad de la luz que llega al terreno de cultivo {(x =
0.788 pmoles/m*/seg (e.e. = 0.019) y x = 1.700 pmoles/m*/seg (e.e. = 0.0),
respectivamente. En el bosque natural la cantidad de luz recibida por 1as plantas vario
entre 0.02 a 1.85 pmoles/m%/seg, mientras que en el terreno de cultivo la radiacion fue
100% homogénea.

Los analisis de regresion lineal con covariable mostraron que ambas poblaciones
no difieren en ninguno de los caracteres analizados. La cantidad de tuz recibida
determina el comportamiento de caracteres como hojas totales, nimero de ramas en la
rama, altura de la rama, botones totales, frutos maduros y area foliar (Fig. 3) (Tabla 6).
Se detectd interaccion significativa en el nimero de ramas en 1a rama, érea foliar y peso

foliar, lo que indica que la respuesta de las poblaciones a los cambios de luz no es igual.
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En los tres casos el cambio de la pendiente es mayor en la poblacidn ruderal y {a

ordenada al origen es menor,

DISCUSION

Los resultados obtenidos del estudio con Anoda cristata indicaron que; 1} no
existe diferenciacion genética entre la poblacion ruderal y arvense, 2) A. cristata tiene
una gran capacidad de respuesta plastica a la variacion ambiental representada por el
bosque y el terreno de cultivo y 3) existe variacion genética intrapoblacional para
algunos caracteres vegetativos, foliares y de adecuacion, algunos de ellos directamente
relacionados con €l uso que le dan los campesinos.

Diferenciacitn genética entre las poblaciones ruderales y arvenses.- La ausencia de
diferenciacion genética en Anoda cristata pudiera deberse a que ha evolucionado una
respuesta plastica como respuesta a los ambientes diferentes De hecho se ha predicho
que las plantas anuales deberian evolucionar una respuesta plastica para maximizar su
adecuacion en ambientes variables (Schlichting 1986; Sultan y Bazzaz 1993a). Sin
embargo, también es cierto que se puede tender hacia la divergencia genética debida a la
diferencia en las condiciones del ambiente (i.e., homogeneidad ambiental en agrohbitats
para las arvenes; Barrett 1988} por el hecho de que las arvenses reciben mayor cantidad
de nutrientes al fertilizar el terreno.

Hay evidencias en uno y otro sentido. Los trabajos realizados por Andersson
(1989) y Hermanutz y Weaver (1996) sugieren que la seleccion favorecera, en ambientes
variables, genotipos con grandes niveles de plasticidad fenotipica, mientras que los

trabajos de Scheiner y Goodnight (1984); Andersson (1989), Platenkamp y Shaw (1992),
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Schmitt (1993) y Dudley y Schmitt (1995}, han encontrado diferenciacién genética entre
las poblaciones.

Sin embargo, otros factores que no fueron analizados pudieran estar
determinando la ausencia de diferenciacion genética: 1) su sistema reproductivo. 4.
cristata presenta dicogamia, en la cval los estambres maduran primero y cuando el polen
ha sido acarreado en su mayoria por himenépteros (abejas y abejorros) maduran los
estigmas, favoreciendo el intercambio genétice (flujo génico), y debilitando el efecto de
la seleccion, 2) La cercania entre ambas poblaciones y 3) la homogeneidad ambiental.
Winn y Evans (1991) mencionan que la homogeneidad ambiental entre poblaciones
puede llevar a presiones de seleccion mas consistentes y promoverse una diferenciacion
adaptativa entre las poblaciones en las respuestas plasticas, mientras que ambientes que
pueden fluctuar incluso de un afio a otro pueden debilitar el efecto de la seleccidn, tal
como ocurre en ¢l ambiente ruderal de Anoda cristata. Posiblemente el material genético
colectado de un afio a otro sea reflejo de este efecto, eliminando las diferencias genéticas
entre poblaciones obtenidas en el experimento de 1996.

Plasticidad fenotipica.- La plasticidad fenotipica observada en Anoda cristata
aparentemente ha resultado de su capacidad de responder a ambientes cambiantes (Spitze
y Sadier 1996; van Tienderen 1997) y esta plasticidad es la que ha permitido
probablemente su sobrevivencia e invasion de los agrohabitats.

La variacion observada en los dos ambientes analizados (bosque natural y terreno de
cultivo) pudiera estar relacionada con la luz {como lo demuestran los resultados de los
ANCOVA's) y otros factores asociados no analizados en este trabajo (humedad y por

tanto disponibilidad de nutrientes, y temperatura), aunque es posible que otros factores
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no relacionados con la luz puedan intervenir en dicha variacion, La relacion entre la
cantidad de luz recibida y algunos caracteres cuantificados en este estudio dentro del
bosque natural (ambiente con mayor variacion en luz), indican que variaciones muy
pequeiias en este factor pueden generar cambios relacionados con la asignacion de
recursos, crecimiento y caracteres fisioldgicos. La deteccion de interaccidn significativa
de Ia poblacion x radiacion para el nimero de ramas en la rama sugiere que la respuesta
de ambas poblaciones a la radiacidn no es igual. Al parecer, la poblacion ruderal es mas
flexible en ajustar su arquitectura a los cambios de radiacién. Esta misma flexibilidad
pudiera ser la responsable de que en el terreno de cultivo responda de manera similar que
la poblacién arvense. Por ¢l contrario, la poblacion arvense mostrd una reaccion
homeostatica a este factor, lo que pudiera implicar que dentro del bosque natural los
costos para esta homeostasis son mayores (van Tienderen 1997).

Sin embargo, esta capacidad de mostrar fenotipos alternativos en ambientes
diferentes no necesariamente implica una ptasticidad adaptativa (i.e. plastico/no
plastico)(Bradshaw 1965; Spitze y Sadler 1996; van Tienderen 1997). Para que gcurra
evolucion de la plasticidad fenotipica y tenga, por consiguiente, un valor adaptativo, la
plasticidad debe involucrar ajuste en la adecuacion o en caracteres asociados a ésta en
condiciones ambientales particulares {Sultan y Bazzaz 1993b). Ademas, debe existir
variacion genética en respuesta al ambiente (Platenkamp y Shaw 1992) que representa
potencial para la seleccion (relacionada con los patrones en las normas de reaccion y la
distribucion de la variacion ambiental)(Sultan y Bazzaz 1993a). También requiere de que
no haya costos de la plasticidad (i.e., que exista capacidad de mantener homeostasis en

todos los ambientes) (van Tienderen 19%1) y que no ocurra migracion o deriva génica,
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procesos que podrian limitar la evolucion de la plasticidad fenotipica. Particularmente,
s6lo si algunos de los fenotipos alternativos incrementan su adecuacién en sus
respectivos ambientes, entonces la plasticidad fenotipica sera adaptativa (Via 1987,
Spitze y Slader 1996),

Se observaron respuestas en los caracteres foliares estén directamente
refacionados con la fotosintesis y el crecimiento de las plantas. La masa foliar y la masa
foliar especifica mostraron un incremento significativo en el terreno de cultivo. Estos
cambios en respuesta a las condiciones de luz se consideran una aclimatacion
fotosintética que frecuentemente estd asociada a cambios anatomicos y fisiologicos de las
hojas. Hubo un aumento en el volumen de tejido fotosintético por unidad de area foliar y
mayor masa foliar por unidad de area bajo condiciones de mayor cantidad de luz
{Chazdon y Kaufmann 1993); ambas caracteristicas estan relacionadas con un aumento
en la capacidad fotosintética (Mian et al. 1998).

En relacion al érea foliar, aunque hubo diferencias marginalmente significativas
entre ambientes, los valores promedio son mayores en el bosque natural y, dentro de
€ste, en la poblacion ruderal. Esto que sugiere que este caracter en esta poblacion tiene
mayor flexibilidad para ajustarse a las variaciones en el ambiente.

Variacién genética intrapoblacional.- Tedricamente los caracteres reproductivos
relacionados con la adecuacidon presentan poca variacion genética (Billington, Mortimer
y McNeilly 1988; Mitchell-Olds y Bergelson 1990, Platnekamp y Shaw 1992) va que han
ésta ha sido depurada por la seleccién natural. En este estudio se observé un
comportamiento contrario. De hecho, unicamente los caracteres reproductivos

mostraron variacion genética entre las familias dentro de cada poblacion,

97



Se ha mencionado que el mantenimiento de una baja vanacion en rasgos
relacionados con la adecuacion requiere de cumplir ciertos aspectos: 1) que la seleccion
se mantenga en direccion constante por largos periodos, 2) que no existan correlaciones
genéticas negativas entre caracteres bajo seleccién y asociados con la adecuacion, 3} que
la seleccidn no varie en su direccion en ambientes heterogéneos y que la variacion
genética sea fa apropiada para que opere la seleccion (Falconer y Mackay 1996, Nuiiez-
Farfan 1991) y 4) que los patrones de variacion genética dentro de cada poblacion no
presenten interaccion genotipo-ambiente (i.e. normas de reaccion sean paralelas).En el
caso de Anoda cristata el mantenimiento de la variacion genética en estos caracleres en
parte se debe a que hay interaccion genotipc-ambiente. Por otra parte, es probable que
que la presion selectiva por parte de los campesinos, si existe, no sea lo suficientemente
intensa y/o constante temporalmente (i.e. fluctuante, Via y Lande 1985).

Es posible, también, que aunque los campesinos seleccionen los mejores
genotipos por determinadas caracteristicas, muchos de esos genotipos no alcancen a
reproducirse o disminuyen su esfuerzo reproductivo debido a practicas culturales de
cosecha de follaje, que es una practica necesaria para obtener las hojas y tallos tver més
adelante cap. 5).

Finalmente, cuando las plantas empiezan a producir los primeros frutos, los
campesinos las abandonan argumentando que cambia la consistencia de las hojas (se
hacen mas fibrosas). be esta manera se permite que las plantas cuiminen su ciclo
reproductivo normal. Debido a que no se seleccionan ni se almacenan las semillas de los
mejores individuos, todas las semillas caen al suelo formando asi un reservorio genético

en donde se encuentran todos los genotipos presentes. De esta forma, aunque hubiese
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una seleccion de genotipos en una generacién particular, s posible que en otros afios la
seleccion se relaje y permita la coexitencia de genotipos menos aptos (cabe recalcar que
las semillas de las arvenses pueden permanecer latentes durante varios afios).

Variacitn genética en las normas de reaccion.- En cuanto a la existencia de
variacion genética como respuesta al ambiente, esta se detectd en las familias analizadas
en este estudio en varios de los caracteres arquitectonicos, foliares y reproductivos,
aunque también se encontr interaccion genotipo-ambiente para los dos ultimos grupos
de caracteres. Mientras que la presencia de variacion genética en caracteres
arquitectonicos dentro de cada poblacion revela diferencias en el desempefio de las
familias que pueden ser blanco de seleccion, los caracteres foliares y reproductivos
dentro de cada poblacion pueden no serlo debido a que, si bien existe potencial para que
opere la seleccidn, también existe interaccion significativa del ambiente x
familia(poblacion). Esto pudiera representar una restriccion al efecto de la seleccion y a
la diferenciacion entre ambas poblaciones y, por el contrario, favorecer el mantenimiento
de la variacion genética, particularmente si hay variacion espacial y temporal en factores
que pueden ser relevantes dentro de los ambientes estudiados. Estos aspectos han sido
discutidos por Scheiner y Goodnight (1984); Via y Lande (1985) y Suitan y Bazzaz
(1993a y b y citas).

Plasticidad fenotipica y Domesticacion de plantas.- La gran capacidad de respuesta
plastica de Anoda cristata, ha favorecido su sobrevivencia en los agrohabitats. Dentro de
éstos, una fuerza selectiva importante es la que potencialmente puede ejercer el hombre
sobre las distintas especies. Las restricciones ecologicas y evolutivas analizadas en

parrafos anteriores, aunadas al hecho de que los campesinos de Santiago Mamathuazuca

99



no estén ejerciendo una seleccion intensa y continua, han impedide la diferenciacion
genetica entre las poblaciones ruderal y arvense. De acuerdo con las observaciones en el
campo, los campesinos de Santiago Mamalhuazuca utilizan diversos individuos que
crecen dentro de sus agrohabitats en determinado momento dentro de su ciclo de vida,
pero no estan eliminando genotipos indeseables o poco apetecibles. Esto sugiere que el
hecho de tolerar individuos dentro de los agrohabitats no genera per se diferenciacion
genética con respecto a las poblaciones siivestres. Seria necesario realizar una “tolerancia
selectiva™ (mas no una seleccion intensiva y metddica) de los individuos que promueva la
diferenciacion morfoldgica y genética (Casas y Caballero 199).

Finalmente, la evidencia presentada en este estudio no apoya la hipotesis de que
las poblaciones de A. cristate se estén diferenciando, ni que la poblacion arvense se haya
especializado al agrohabitat. El manejo que estan ejerciendo los campesinos de Santiago
Mamalhuazuca sobre la poblacién arvense no representa en estos momentos una fuerza
selectiva intensa. Sin embargo, el hecho de detectar variacion genética intrapoblacional,
asi como variacion en las normas de reaccion pudieran potencialmente posibilitar la
evolucion de normas de reaccion superiores, o bien la adaptacion local y Ia diferenciacion
genética de las poblaciones. Si bien el andlisis de las poblaciones mostrd estos patrones
de variacion infraespecifico en ausencia del manejo (corte de follaje), es necesario
determinar las posibles diferencias en respuesta al corte en genotipos de ambas

poblaciones.
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Tabla 1. Caracteres vegetativos y reproductivos analizados durante el experimento de
trasplantes reciprocos con dos poblaciones de Anoda cristata.

Caricter Fecha de
cuantificacién
VEGETATIVOS
Alwra del eje C/15 dias

Hojas nuevas en ¢l gje (primarias)

Hojas nucvas en ramas laterales (secundarias y lerciarias)
Ramas nuevas en el ¢je (primarias)

Ramas nuevas laterales (secundarias y terciarias
Altura de rama

NiOmero de ramas totales en rama

Numere de hojas totates en rama
REPRODUCTIVOS

Numero de botones lotales

Niamero de flores totales

Namero de frutos maduros totales

.

“

“

CARACTERES FOLIARES

masa foliar (g) A los 3 meses
Arca foliar (mm?) A los 3 meses
masa foliar especifica (mg/mm?) A los 3 meses
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Tabla 2. Analisis de Covarianza del peso de la semilla sobre caracteres vegetativos y
reproductivos de dos poblaciones de Anoda cristata. El peso de las semillas no tuvo
efecto significativo sobre ningiin caracter (p > 0.05).

error

Caracter Poblacion Peso dela Poblacidn x peso
semilla de la semilla
gl o=t gl =1 gl =1 gl =532
CM F CAf F CAM F CM
Hojas totales 0.5077 27459 00971 0.5253 05103 2.7599 0.1849
Remas totales 0.0521 1.4912 0.0067 0.1918 0.0583 1.6676 0.0349
Altura del eje 031 2.4704 0.2155 17111 0.3607 2.8639 0.1259
Hojas totales/altura del eje 0.0051 0.0209 00412 0.1763 6.0002 0.0008 0.2419
Niumero de ramas en ¢je 00100 06549 00097 0.6305 00108 0.7034 0.0i53
Nimero ramas en ¢je/altura del eje 0.0027 00659 00030 0.0725  0.0041  0.0997 0.0414
Niimero hojas en ¢je 0.0541 1.9436 0.0325 0.6704 0.1136 2.3445 0.0484
Niunero hojas en ejefaltura de eje 0.0666 1.9148  (.7882 2.2666 0.0717  2.0619 0.0348
Altura de rama 0.1914 2.1561 1414 £.5930 4.2152 24235 0.0888
Nimero de ramas en rama 0.0057 07947 0.0001 00176 00055  0.73%5 0.0072
Nimero de ramas en ramafaltura derama 0.00005  0.0013 00129 03326 000002 0.0006 0.0389
Niumere de hojas en rama 0.0339 23378 0.0162 11143 003310 24139 0.0145
Nimere hojas en ramafultura de rama 00015 0.0124  0.0003 (.0021 0.00L} 00109 01221
Numere botones 0.2901 2.4254 0.0591 04943 0.3123 26111 01196
Nimero flores 0.0284 07972 238E-6 000007 00333  0.9358 0.0356
Nimero trutos maduros 0.0039 0.2514 0.0091 0.5823 1.0048 (3113 0.0155%
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Tabla 3. Valores promedio, error estandar (entre paréntesis) y coeficientes de variacién (%) de los caracteres medidos en dos
peblaciones de Anoda cristata creciendo en dos ambientes contrastantes,

Curicter

Bosque Natural

Terreno de cultivo

Ruderal Cr Arvense CcY Ruderal cr Arvense cv

Hojas totales 29.317(1.954) 84.56 27392 (1.93%) 86.74 103.1 (11.08) 110.59 98.17(8.34) 93.01

Ramas totales 3.09(0.29) 116.97 3.20(0.31) 117.48 13.89(1.63) 120.60 16,76 (1.63) 96.11
Altura del eje 28.77(1.55) 68.38 29.74 (1.67) 68.10 44,55(2.01) 521 41.36(2.12) 49.31
Hojas totales/altura del eje 1.47 (0.22) 187.4 1.28(0.12) 115.2 2.52(0.23) 93.36 2.15(0.14) 733

Numero de ramas en eje 4.48 (0.31) 86.56 31.99(0.28) 8575 8.835(0.41) 48.04 9.25(0.4) 47.43
Nimero ramas en jefaltura del eje 0.17 (0.02) 139..88 0.15 (0.02) 143.84 0.25 (0.01) 64.23 0.24 (0.02) 101.64
Nimmero hojas en eje 9,82 {0.33) 41.97 9.93 (0.34) 4125 15.30 (0.52) 34.81 15.88 (0.45) 30.81
Nitmero hojas en eje/alturs de eje 0.491 (0.028) 72.41 0.487 (0.029} 7331 0.48 (0.027) 5937 0.44 (0.025) 62.11
Altura de rama 14.67 {1.298) 112.24 14.46 (1.439) 121.08 35.37(2.217) 64.54 37.93(2.059) 39,46
Niunero de ramas en rama 0.63 (0.09) 200.00 0.44 (0.08) 220.96 3.68 (0.286) 79.97 31.45(0.274) 87.16
Nitmero de ramas en rama‘atiura de rama 0.024 (0.005) 266.67 0.011(0.002) 218.18 0.093 (0.007) §1.72 0.081 (0.005) 74.07
Numero de hojas en rama 4.09 (0.254) 7878‘ 3,79 (0.241) 77.11 9.63(0.414) 44.27 9.692 (0.36) 40.74
Niunero hojas en ramafaltura de rama 0.43 (0.049) 144.76 (.47 (0.063) 162.45 0.39¢0.032) 83.42 0.337(0.022) 70.03
Nimero botones 15.14 (1.187) 99.44 14,08 (1.234) 106.65 63.132(8.197) 133.68 62.64 (6.184) 108.13
Niumero tlores 1.522 (0.248) 206.77 1.405 (0.223) 192.88  10.425(1.507)  148.81  10.642(1.374) 14146
Niunero frutos maduros 0.404 (0.102) 319.55 0.358 (0.081) 274.58 4.76 (0.857) 185.66 4.46 (0.668) i64.04
Masa foliar (g) 0.028 (0.001) 100.0 0.027 (0.001) 13571 0.033 (0.001} 69.69 0.038 (0.001) 24.21
Aren folisr (mm?®) 470.054 (14.382) 30.02 438.02 (12.980) 79.69 234 82 (10.47) 68.68 405.15(12.26) 77.34
Masa foliar especifica {mg/mm?) 0.0620 70.54 0.0629 52.83 0.0945 3177 0.0958 49.63

(0.001673) 0.000779) {0. 00159) {0.00185)




Tabla 4. Analisis de Varanza de caracteres vegetativos v reproductivos en familias de Anoda cristara correspondientes a dos poblaciones (ruderal v arvense).
creciendo en dos ambientes contrastantes. (Resultados de / para modelo tipo [II de efectos fijos). (Se indican los grados de libertad (g.1.), los cuadrados medios
(CM), el radio F v la significancia; p< 0.05* ; p< 0.01**; p<0.001%*+).

Caracter Ambiente Poblacion Familia (Poblacion) AxP A x F(poblacién) Residual
M F CM F CM F CM I M F
gl =1 zl.=1 gl =49 gl =1 gd =49 gl =434
Hojas totales 30.698 263,789*** 0.001 0.008 0.176 1.512* 0.069 0.589 0.126 1.086 .16
Ramas totales 5.138 138.256%** .01 0.447 0.037 1.617** 0.002 (.08 0.029 1.255 0.023
Altura del eje 6.035 55.736**" 0.166 1.005 0.163 1.515° 0.201 1.851 0.094 0.869 0.109
Hojas totales/altura del ¢je 17.515 88.508*** 0.275 0.978 0.281 1.422* 0.236 1195 0.197 0.994 0.198
Nimero de ramas en gje 2015 187.982°** 0.002 0.224 0.014 1.308 0.025 2374 0.011 1.031 0.011
Niymero ramas ¢n gje/altura del eje 2.649 74,7594 0.019 0.528 0.027 0.757 1-324¢-5 37374 0.041 1.162 0.035
Numero hojas en eje 5.672 162.55%** 0.063 1.066 0.05% 1.695** 0.03% 1.127 0.032 0.910 0.035
Niumero hojas en gje/altura de eje 0.023 0.662 0.016 0.448 0.037 1.060 0.644 1.254 0.026 0.748 0.035
Altura d¢ rama 11.266 176.507%** 0.049 0.765 0.079 1.239 0.134 2.092 0.07i 1.118 0.064
Nimero de ramas en rama 1.248 291.087*** 1.84E-03 0.003 0.007 1.674%* 0.002 0.48% .006 1.382 0.004
Himero de ramas ¢n rama/aliura de rama 4946 174.292%=* 0.013 0.517 0.030 1.065 0.016 0.563 0.026 0.918 0.028
Niunero de hojas en rama 2,633 297.296***  3384E05 0.004 0.010 1.177 0.009 0.996 0.010 1162 0.009
Nitmero hojas en rama/nltura de rama 0.315 2,456 0.128 1.575 0.081 0.631 0.038 0.382 0.0%9 0.7713 0.128
Nomero bolones 16.509 200.932%** 0.046 0.37% 0.121 1.476* 0.134 1.630 0.094 [.145 0.082
Numero flores 4.011 110.515%** 0.029 0.596 0.049 1.994%%+ 0.040 1.107 0.036 1481* 0.024
Numero frutos madures 1.408 T1.664%%* 0.004 0.1 0.022 1.9448%* 0.006 0.280 0.020 1.745%+ oon
masa foliar 0.303 12.182** 0.028 2.878 0.025 7.527%+* 0.015 1.572 0.010 28900+ 0.603
Area foliar 1194.68 4.023 190.468 1.769 296.951 7.48B%+* 219.268 2.037 107.6418 2.700%** 39.868

masa foliar especifica 0.002 321.100*** 2.642E-6 0.582 5.972E-6 3.087% 5.680E-8 0.013 4.538E-06 2.345%== 1.Y35E-6




ibla 5.- Analisis de Varianza univariados para caracteres reproductivos y foliares. Estos se aplicaron para determinar la
snificancia de las intcracciones ambienie x familia (poblacién) (p < 0.05%. p < 0.01%*;, p <CQ.001***).

‘ardcter Ruderal Arvense
Bosque Natural Terreno de cultive Bosque Natural Terreno de cultive
gl CM F gl CM F gl CM F gl  CM F

tmero flores =3 f=Doge 1334 I=24 20051 0593 r=24 =0008 117 =125 f=0089 | 8BO*
=136 = DT =8 =005 ~=1i2 =000 =93 =07

fmero frutos maduros =24 f=oual 0749 =24 (=002 Q43§ f= 25 EO001 1149 =28 f=o042  1.851°
r= 136 = 0w ™31 r=002% =2 =g =93 =003

\asa foliar £=21 [=3414  6920%es  f=2] 1295206  3.228%e (=25 [=21235  S8B3**t (=28 f=2199 G314
=662 =491 1= 487 =25 d408 r= 667 =4339 =625 r= 34 688

rea foliar fe 21 (=002 G471%s [z 2] (000 3251%es =2 (=00l4  31667*% (=325 (0025 6.650%*
€= 667 ™ 0U03 = 487 = 0003 =667 = 4003 =625

wsa foliar especifica =2 f=ixe.s 23367 f=21 f=Ixes  337ess =28 f=lxes 4923 =25 17090
™ 662 = 2 Sxe-f = 487 r= 1, 7xe6 =47 r=1.1x¢-6 =628 -
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Tabla 6.- Resuliado de los Analisis de Covarianza entre algunos caractercs vegetativos, reproductivos y
foliares y la cantidad de luz recibida (pmoles/m*/seg) de los individuos de las poblaciones ruderal y arvense
de Arodg cristata creciendo en el bosque natural (p< 0,05%; p<0.01%*; p<Q.001**#*),

Cardcter Origen Radiaclén Origen x Radiacién Residual
gt=t ghe) gi=t 2= 304+
CAM. F CM. F CM. F CAL
Hajas totales 0.0599 0.598 0.897 §938% 0.280 2792 0.1004
Ramas en la rama 0.0011 0.676 0.01t T.016** 0.009 5.497* 0.002
Alwra de la rama 0.051 0.733 1.79¢ 11497+ 0.102 1.472 0.069
Botones totales 0.025 0.497 0482 9.722%* 0.09% 2.007 0.049
Frutos maduros 0.0002 o1 0017 12,350 0.0007 0.451 0.001
Masa foliar 71.237 1.419 64,273 1181 379.604 6.9764* 54,420
Area foliar 0.013 3.561 0.037 G945 0.022 5.928* 0.004
Masa especifica Bxedd 1.935 Ixe-5 0334 Ine-5 0314 4xe-5

+ para caracteres foliares los g.1.= 1368
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Figura | Valores promedio de 19 caracteres vegetativos y reproductivos de dos poblaciones
de A. cristata creciendo en: bosque natural y terreno de cultivo. Se indican los errores

estandar
Figura 2. Normas de reaccién para caracteres reproductivos y foliares de familias de
hermanos completos procedentes de dos poblaciones de 4. cristata analizadas en un

experimento de trasplantes reciprocos.

Figura 3. Relacion entre la radiacién fotosintéticamente activa (PAR) y algunos caracteres
vegetativos y reproductivos en dos poblaciones de A cristata (ruderal _ Vs arvense _

_ _ _)creciendo en el bosque natural.
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Fig.2
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CAPITULO V



VARIACION GENETICA Y PLASTICIDAD FENOTIPICA EN Anoda cristata:

TOLERANCIA AL CORTE EN POBLACIONES RUDERALES Y ARVENSES.



INTRODUCCION

La habilidad de las plantas para reducir el efecto negativo sobre la adecuacion del
daho provocado por factores fisicos (concentracion de metales pesados, stress hidrico) y
biologicos {herbiveros, patogenos) (Marshall, Levin & Fowler, 1986, Jordan, 1992; Belsky
etal 1993; Dudley & Schmitt, 1995; Salemaa ef af 1999) constituye un mecanismo
adaptativo.(Hochwender ef af. 2000). En particular, el dafio por herbivorismo puede afectar
el ;:recimienlo de la planta, su capacidad reproductiva y sobrevivencia (Lennartsson e/ al.
1998), por lo que se espera la evolucion de adaptaciones que reduzcan el riesgo de daiio o
los efectos negativos sobre la adecuacion de las plantas (Barrett 1988; Holt 1988). Se han
propuesto dos tipos de adaptaciones que ocurren en las plantas relacionadas con el dafio
causado por herbivoros: 1) estrategias de evasion, que incluyen escape en el tiempo
(fenoldgicas), y presencia de defensas fisicas y quimicas (Baldwin er a/. 1990) y 2)
estrategias de tolerancia, relacionadas con un crecimiento compensatorio después del dafio
(Maschinski y Witham, 1989, Rosenthal y Kotanen 1994; Marquis 1996; Salemaa ef af
1999). La respuesta compensatoria puede variar dentro y entre especies, desde la no
compensacion hasta diferentes grados de compensacion (no compensacion,
subcompensacién y sobrecompensacion) segon la disponibilidad de recursos para el
crecimiento (Verkaar 1986; Lennartsson ef al. 1998; Maschinski y Witham 1989).

El estudio de la respuesta compensatoria es importante en las malezas, especiatmente
anuales, que crecen en los agroecasisternas ya que estan sujetas a las presiones de seleccion
impuestas por las practicas agricolas (p.g}., regimenes de fertilizacidn, irigacion, deshierbes

quimicos o manuales), algunas de las cuiles pueden tener un efecto similar al herbivorismo
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(i.e. deshierbes manuales). Muchas especies de malezas han evolucionado caracteristicas que
son adaptativas bajo condiciones de perturbacion continua (Barrett 1988; Turner 1988).

Para las plantas domesticadas se han propuesto‘una serie de caracteres, resultado de
la seleccion humana, que las diferencian de sus parientes silvestres y estdn relacionados con
la disminucién o pérdida en general de los mecanismos de evasion {pérdida o disminucién de
los mecanismos de proteccion y de la concentracion de metabolitos secundarios), en parte
determinada por la pérdida de variacién genética (Schwanitz 1966; modificados por Hanelt
1986), aunque algunos de estos mecanismos de evasion estan presentes en poblaciones que
se encuentran en etapas incipientes de domesticacion (e.g. arvenses en agrohabitats pueden
presentar germinacion temprana, rapido crecimiento, reproduccion precoz)(Barrett 1988).
Por el contrario, practicamente no se ha analizado ni reconocido la evolucion de los
mecanismos de tolerancia (reduccion de los costos en adecuacion después del dafio), el
papel de la variacion genética en la evolucion de la tolerancia dentro de {as poblaciones y su
papel adaptativo a los ambientes antropogénicos. Debido a los costos en adecuacidn que
produce el herbivorismo, la existencia de variacion genética en plantas para compensar
podria favorecer la seleccion de la tolerancia a los herbivoros o al dafio en general (Fornoni
y Nufiez-Farfan 2000).

En poblaciones naturales de plantas es vasta la literatura en torno al efecto del
forrajeo en la tolerancia y la defensa como respuestas a esta actividad (Dyer, Turner &
Seastedt 1993; Noy-Meir 1993; Turner, Seastedt & Dyer 1993), asi como las diferentes
respuestas compensatorias (Lennartsson ef af. 1998, Weltzin er af. 1998; Paige 1999;
Salemaa ef al. 1999). En especies de importancia agrondmica, se ha analizado el efecto de la

defoliacion en variedades silvestres y cultivadas de una misma especie (Lycopersicon
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esculentum) (Welter y Steggall 1993) o el dafio por herviborismo entre especies silvestres y
cultivadas evolutivamente cercanas del género Zea spp.( Rosenthal & Kotanen 1994 ;
Rosenthal y Dirzo 1997). En estos estudios se ha demostrado que la tolerancia al dafio es
mayor en las poblaciones silvestres que en las cultivadas, que hay un decremento en la
tolerancia asociado con una reduccion en la complejidad de la arquitectura; la posibilidad de
producir ramificaciones ¢ ramets es menor que en plantas que cuentan con pocos o un solo
eje. No obstante, en el estudio de L. escuientum, la mayor tolerancia de la variedad silvestre
se asocia con un aumento en la acumulacion de biomasa (una gran proporcion correspondia
a raiz y tallos) mientras que en la variedad domesticada, la mayor acumulacion de biomasa
ocurre en hojas. A niveles elevados de defoliacion, la poblacion silvestre también mostro
mayor tolerancia que en la domesticada. En el caso de las especies de Zeq, la especie
silvestre (en este caso [a especie perenne), no mostré efectos negativos a la defoliacion en
varios caracteres analizados (produccion de grano, peso de la planta, altura de fa planta) y si
una respuesta sobrecompensatoria para el nimero de ramets vivos y la longitud del ramet.
El resto de las especies de Zea tuvieron un decremento en estos atributos.

En el caso de plantas que crecen en ambientes antropogénicos, ademas del posible
efecto del herbivorismo, existen ciertas practicas culturales que también producen dafio en
las plantas (i.e.corte) durante alguna parte de su ciclo de vida y por lo tanto su adecuacion.
Algunas especies tienen la capacidad de regenerar, lo cual dependera de factores intrinsecos
como: 1) la arquitectura de la planta, 2) ciclo de vida, 3) nimero y posicion de los
meristemos de crecimiento, 4) patrones de reasignacion de los nutrimentos después de!
dafio, pero también de factores extrinsecos coma 1} la cantidad de daiio, 2) el momento en

que se realice y 3) las caracteristicas del ambiente externo (Maschinsky y Whitham. 1989;
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Rosenthal & Kotanen 1994). Estudios previos de malezas creciendo en ambientes
antropogénicos han descrito el efecto del corte en la ramificacion y cambio en la asignacion
de recursos en Brassica campestris (Bye 1979). El estudio de la respuesta pléstica a la corte
controlada en dos especies de Amaranthus (A. cruentus L. y A. hypochondriacus L.)
utilizadas con el mismo fin en la Sierra Norte de Puebla, detecto diferencias en la respuesta
plastica en caracteres come biomasa de las semillas y las hojas, ramificacion, biomasa y area
foliar, posiblemente debidas a una capacidad diferencial en la produccidn de meristemos, lo
que sugiere que la plasticidad observada es resuitado de la seleccidn (Martinez ef al. 1999),

E! dafio provocado por herbivorismo, ain cuando tiene un costo asociado en la
adecuacion, puede generar una respuesta compensatoria que puede ser favorecida por la
seleccion si existe variabilidad genética dentro de la poblacion (Fornoni y Nufiez-Farféan
2000). Por lo tanto, el analisis de la variacion en la respuesta de diferentes genotipos a
distintos regimenes de dafo (normas de reaccion) puede aportar informacion respecto al
potencial evolutivo de la tolerancia (Via y Lande 1985, Sultan y Bazzaz 1993a y b; Nitfiez-
Farfan y Dirzo 1994).

En la region nahuatl de Santiago Mamalhuazuca (Estado de México) las hojas de 4.
crisiata se usan como alimento durante el verano (Rendon, Bye y Niiiez-Farfan. En
revision). Esta especie presenta un tipo de crecimiento indeterminadeo que se caracteriza por
el crecimiento de un eje principal y el desarrollo de ramas laterales. En cada una de las hojas
del eje y de las ramas laterales se encuentran meristemos en la base de las hojas que pueden
potencialmente producir ramas y hojas nuevas. El corte del meristemo apical y de ramas
laterales (que ocurre cuando cortan las ramas para consumirlas) induce el rebrote y la

produccion de ramas laterales secundarias y terciarias. La gente recolecta las ramas y hojas
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de individuos que crecen dentro de sus solares o campos de cultivo (arvenses) (B. Rendén,
obs. pers.), por lo que se esperaria que la practica realizada por los campesinos pudiera
seleccionar individuos con una mayor tolerancia al corte en la poblacion arvense. Por el
contrario, no se esperaria seleccidn para incrementar la tolerancia en la poblacion ruderal de
A. crisiata, ya que no constituye una preston selectiva para las poblaciones silvestres puesto
que no estan asociadas a los agrohabitats.

El presente estudio pretende responder si: 1) jexisten diferencias en tolerancia entre
las poblaciones ruderales y arvenses como respuesta &l corte?, 2) si es asi jen que rasgos
ocurre la respuesta? Finalmente, 3) jexisten diferencias en las normas de reaccion de la
tolerancia 2 al corte entre genotipos de dos poblaciones, ruderal y arvense, de Anoda

cristata?

MATERIALES Y METODOS
La especie

Anoda cristata (L.)Schlecht. (Malvaceae) es una maleza anual que se distribuye
desde los Estados Unidos hasta Bohivia, Argentina y Chile (Fryxell 1988; York ef al, 1995;
Vangessel & Westra 1997; Walker & Tilley 1997, Vangessel e al. 1998). En México se
encuentra en varios ambienies: como ruderal (en habitats de vegetacion perturbada y como
arvense (dentro de diferentes agroecosistemas). A. crisiaia es utilizada como alimento y
medicina en la region central y sur de México (cap. 2). Se reporta gran variacidén
morfoldgica (Fryxell 1988, Vangessel ef /. 1998) en su rango de distribucién. A nivel local
existe diferenciacion morfologica para algunos caracteres de historia de vida entre

poblaciones ruderales y arvenses (Rendon y Nifiez-Farfan en revision).
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Diseiio Experimental

De una muestra de 25 familias de hermanos completos de la poblacién ruderal y 26
de la poblacién arvense obtenidos en un estudio previo por autofecundacidn (cap. IV), se
utilizaron semillas de 10 familias de la poblacion ruderal y 11 de la arvense, elegidas
aleatortamente, Las semillas se germinaron de acuerdo con la metodologia descrita en
trabajos previos {Renddn y Nifiez-Farfan en revision). Las piantulas se trasplantaron a una
parcela de cultivo ubicada en la comunidad de Santiago Mamalhuazucan, Estado de México,
que funciond como un “jardin comin”. El experimento consiste de “jardin comin” utilizando
un terreno de cultivo (el mismo que para los experimentos de 1996 y 1997), que permita
apreciar las posibles diferencias genéticas intra e interpoblacionalmente en la tolerancia al
corte. Se introdujeron entre 8-15 individuos por familia de cada poblacion, siguiendo un
disefio completamente aleatorizado. Las plantas fueron asignadas a posiciones dentro de la
parcela al azar en una cuadricula equidistante a | m, Se sembraron un promedic de 10.6
(de = 1.51yy 11 (d.e. = 1,76) plantas por familia de la poblacion ruderal y arvense,
respectivamente. En total hubo 228 plantas en el jardin comun, 106 ruderales y i22
arvenses.

Las plantas se censaron desde ¢l momento del trasplante; a los 80 dias del trasplante
se aplico el tratamiento de corte, que consistio en remover 50% del tejido vegetativo y
reproductivo, incluyendo el eje principal. El tratamiento se aplicé a la mitad de las réplicas
de cada familia, elegidas aleatoriamente para estar en el tratamiento de corte o sin él. De esta
manera, hubo un promedio de 4.3 (de. = 1.16) y 6.3 (d.¢. = 0.94) individuos por familia sin

corte y con corte, respectivamente de la poblacion ruderal y de 5.4 {de. = 1.5) y 5.7 {(de. =
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1.79) de la poblacion arvense. En total hubo 102 y 122 plantas en el tratamiento sin corte y
con corte, respectivamente, de las dos poblaciones. Las plantas fueron censadas durante 40
dias mas al cabo de los cuales fueron medidas y cosechadas individualmente para obtener la
masa seca de las diferentes estructuras vegetativas y reproductivas (Tabla 1).

Durante el desarrollo del experimento se realizo el deshierbe en toda el area para
evitar la competencia con otras malezas. El experimento finalizo 120 dias después de la
fecha de trasplante, cuando las plantas habian alcanzado la madurez reproductiva, previo a
las primeras heladas.

El censo se realizo antes y después de la aplicacion det tratamiento para verificar la
posible presencia de diferencias entre ambas poblaciones y asi realizar los ajustes necesarios.
Las plantas completas se deshidrataron durante 60 dias hasta obtener una masa constante y
ya secas se separaron en tres partes: raices, parte vegetativa (hojas y tallos) y reproductiva

(botones, flores y frutos) y se obtuvo la masa seca (g) en una balanza ¢lectronica.

Anilisis estadistico

Todas las variables (Tabla 1) fueron transformadas para cumplir con los supuestos de
normalidad (procedimiento JMP, 1995). Los conteos fueron transformados a sus logaritmos
y las proporciones al arcoseno de su raiz cuadrada.

_ Se aplicaron analisis de varianza anidados por caracter, para detectar variacion de los
caracteres antes del tratamiento {corte) entre poblaciones y entre familias anidadas en la
poblacién. Para cada caso, la poblac;ién se considerd el factor fijo y las familias el factor
aleatorio. Para el calculo de las F's, el cuadrado medio (C.M.) de la familia se utilizd como

el denominador del factor fijo y el C.M. del error como denominador del factor aleatorio.
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Las diferencias en la poblacion sugieren diferenciacion genética y las diferencias en las
familias, variacion genética dentro de cada poblacion.

Para analizar el efecto del tratamiento, el modelo se modificd con el fin de detectar
las diferencias debidas al tratamiento, Ia poblacién, las familias dentro de cada poblacion, asi
como las interacciones tratamiento x poblacidn y tratamiento x familia anidada en la
poblacion. Se aplicaron ANOVA's mixtos para disefios desbalanceados (Suma de cuadrados
tipo ) (Sokal & Rohlf 1995) (GLM procedimiento SuperANQVA v1.11 1991). El
tratamiento (con o sin corte) y la poblacién se consideraron factores fijos y las familias el
factor aleatorio. El calculo de las F's se realizd de acuerdo a los modelos desarrollados
Underwood (1997) para tres factores y sus interacciones, tomando en cuenta si son factores
fijos o aleatorios y constderando los criterios de Fry (1992) y Tiffin y Rausher (1999) sobre
como calcular las /s de acuerdo a la significancia o no de las interacciones.

La significancia del tratamiento del corte indica un efecto del tratamiento sobre los
caracteres analizados y la significancia entre las poblaciones indica diferenciacion
pobtacional. El efecto significativo de la familia (poblacion) indica variacién genética entre
farmilias dentro de cada poblacion. La interaccion tratamiento x familia indica la existencia de
variacion en la respuesta entre las familias al tratamiento del corte.

En los caracteres donde se detectd variacion genética significativa entre las familias
dentro de las poblaciones, se realizaron ANOVA's univariados para determinar en cual
poblacién ocurren las diferencias significativas entre las familias, ya que el analisis no detecta
si la vanacion genética ocuire en ambas poblaciones o solo en una de ellas. Ademas, los
hermanos completos obtenidos por autofecundacién (como es el caso de este estudio)

comparten 1/4 de la varianza aditiva (mas la varianza dominante, epistitica, ambiental e
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interacciones); la estimacion de la variacién genética en los analisis de varianza mixtos
asumen valores pequeiios de varianza epistatica y aditiva y, por lo tanto, es necesario
realizar una estimacidén mas conservadora de la variacién genética (Fornoni y Nufiez-Farfan

2000).

RESULTADOS
Variacion genética inter e intrapoblacional

Antes del tratamiento.- Los Anilisis de Varianza no mostraron diferencias
significativas entre ambas poblaciones (i.e., ruderal, arvense) para ninguno de los caracteres
analizados. Se detecld variacion genética entre las familias Gnicamente para el nimero de
ramas primarias (p< 0.01) y el niimero de ramas totales (p< 0.01) (Tablas 2 y 3).

Después del tratamiento.- La mayoria de los caracteres mostraron un efecto
significativo del tratamiento, con excepcion del nimero de ramas secundarias, nimero de
botones en ramas secundarias, peso seco de la raiz (g) y biomasa de ramas y hojas (%)
{Tabla 2)(Figura 1). La respuesta al corte se dio en dos sentidos: 1) Sobrecompensacion.
Hubo un incremento significativo en los valores promedio que se registrd en las hojas en
ramas secundarias, nimero de ramas terciarias (que mostraron un incremento del 25,1%) y
la biomasa de raiz {que mostré ur incremento del 17.5%) (Tablas 2 y 3)(Figura 1) y 2)
Subcompensacion: Se detect6 un decremento de los valores promedio en caracteres como
nimero de hojas en el eje, nimero de hojas en ramas primarias, nimero de hojas totales,
nitmero de ramas primarias (que decrecté en cast 50%), nimero de ramas totales, numero de
botones en el eje, nimero de botones en ramas primarias, nimero de botones totales (que se

redujo en casi 30%), nimero de frutos maduros (se redujo a mas del 80%), peso seco de
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ramas y hojas (reduccion al 30%), peso seco reproductivo (que se redujo un poco mis del
40%) peso seco total (reduccién al 30%) y biomasa reproductiva (reduccion al 17%}) (Tabla
2 y 3)(Figura 1).

Se encontraron diferencias significativas entre poblaciones en seis caracteres. La
poblacion ruderal presentd valores promedio mayores en el niimero de ramas secundarias,
numero de botones en ramas primarias y secundarias y consecuentemente, en botones totales
(20%). La poblacion arvense presento valores promedio mayores en el nimero de botones
en el eje y en la asignacion de biomasa a la raiz (20%) (Tablas 1 y 2).

Se detectd variacion genética significativa dentro de las poblaciones en caracteres
relacionados con la reproduccion como el nitmero de botones en ramas secundarias {p <
0.001) nimero de botones totales (p< 0.001) y nimero de frutos maduros (0,001) (Tablas 1
y 2)(Figura 2).

La interaccion poblacion x tratamiento fue significativa para el nimero de botones en
el gje y la biomasa reproductiva (hay un decremento significativo en la biomasa reproductiva

de la poblacion arvense, mientras que la ruderal se mantiene practicamente constante).

Variacion genética intrapoblacional y normas de reaccion

El analisis de la variacion genética dentro de cada poblacion (Tabla 3) mostré que
existe variacion genética entre las familias de la poblacion ruderal para el nimero de botones
en ramas secundarias, botones totales y frutos maduros; en la poblacion arvense se detectd
variacion genética para los dos tltimos caracteres. En ningin caso se detectd interaccion
significativa del tratamiento x familia (procedencia), lo que sugiere que las normas de

reaccion son paralelas.
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Los analisis univariados mostraron que existe variacion genética entre las familias
dentro de ambas poblaciones para el nimero de frutos maduros. El efecto del corte produce
respuesta fenotipicas similares y por tanto no se detecta variacién genctica en ambas
poblaciones. En el caso del nimero de botones en ramas secundanias y botones totales,
solamente se observa variacion genética entre las familias de la poblacion arvense. (Figuras

2) (Tabla 3).

DISCUSION

El efecto del tratamiento de corte provoco diferentes respuestas en las caracteristicas
analizadas en la poblacion ruderal y arvense de A. cristata., sugiriendo la existencia de
tolerancia a este dafio. Ambas poblaciones presentaron una respuesta compensatoria en
algunos caracteres vegetativos y de asignacién de recursos. Se detecto también una
respuesta subcompensatoria en la mayoria de los caracteres vegetativos y reproductivos.

La existencia de diferencias significativas entre ambas poblaciones en algunos
caracteres (varios de ellos reproductivos) sugiere la existencia de diferenciacion genética,
como lo indican los estudios previos.

A pesar de las evidencias de diferenciacion genética, no se observa una seleccion
hacia rasgos de interés particular para los campesinos de Santiago Mamalhuazuca, sin
embargo, dentro del agrohabitat coexisten genotipos con diferentes respuestas de tolerancia
(compensacion y subcompensacion) y existe la variabilidad genética disponible para que

evolucionen genotipos hacia una tolerancia mayor.
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Respuesta compensatoria

Diversos trabajos han reportado diferencias en la habilidad compensatoria de las
plantas, desde la sobrecompensacién (i.e. incremento en el nimero de frutes) (Paige y
Whitham 1987; Lennartsson et al. 1997), hasta la compensacion y subcompensacién
(Bergelson et al 1996) como resultado de simular herviborismo. Estas diferencias en
tolerancia pueden ocurrir a nive! de la arquitectura de las plantas (incremento en la altura, o
en la produccion de ramas){Paige y Whitham 1987; Bergelson et al 1996) o simplemente no
hay efecto del corte scbre el tamafio de la planta (Lennartsson et al. 1997). Asimismo, esta
respuesta puede variar entre las diferentes estructuras sometidas al estrés (Verkaar 1986;
Lennartsson e/ al. 1998: Maschinski y Witham 1989). Puede ocurrir una reasignacion de
recursos hacia estructuras que promuevan el crecimiento posterior al dafio (Hochwender ef
al. 2000)(e.g. aumenta la asignacion de recursos a la produccion de nuevas hojas a expensas
de tejidos no fotosintéticos como raices, tallos y estructuras reproductoras, Noy-Meir 1993)
o incrementarse la actividad metabolica de los meristemos remanentes, siempre y cuando
haya disponibilidad de éstos, asi como de recursos (Geber 1990; Fornoni y Nufiez-Farfin
2000)(i.e. las hojas remanentes pueden incrementar su tasa fotosintética por unidad de drea y
masa; mejoramiento del aporte de agua y nutrientes a las hojas remanentes, 1o que resulta en
un incremento en la tasa de crecimiento o en un mayor periodo de crecimienio; aumenta la
eficiencia fotosintética y se reduce la senescencia en las hojas jovenes, en comparacion con
las hojas viejas removidas).

Es posible que estos mecanismos compensatorios puedan modificarse en funcién de
la frecuencia e intensidad de la herviborismo. Asimismo, aungue la compensacion no es un

mecanismo coevolutivo con el herbivoro, la seleccidén debida a una presién continua del
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herbivoro puede favorecer alguna de estas respuestas. Esto tiene que ver, entonces, con la
historia de los organismos (ambiente de donde proviene, presiones de seleccion naturales,
etc.)

En Anoda cristata el efecto del tratamiento generd basicamente dos respuestas que
indican tolerancia. Por una lado, una respuesta subcompensatoria en ambas poblaciones, que
aparentemente esta mitigando los efectos negativos del tratamiento de corte (Keya 1997,
Salemaa et al. 1999) (p.ej., nimero total de botones y el nimero de frutos maduros). Por
otro lado, una respuesta compensatoria que se observa en aquelios caracteres que no
difirieron significativamente con el tratamiento, como el nimero de botones secundarios, lo
que sugiere la disporibilidad de meristemos florales que estuvieron activos después del
corte; el nimero de ramas secundarias asi como de 1as mismas ramas secundarias e incluso,
se observd un incremento significative de ramas terciarias. Algunos estudios han
demostrado gue ain en periodos avanzados de desarrollo de las plantas, es posible inducir la
ramificacion, aiin cuando esta pueda verse afectada por el pico de floracion (Lennartsson ef
al. 1998; Weltzin ef /. 1998).

La produccion de masa seca {gr) resultd en un decremento por el efecto del corte.
Como la masa seca de la raiz se mantuvo constante, la reduccién se dio en la biomasa aérea
(vegetativa + reproductiva}(Figura 3). En otros estudios se ha demostrado que la
produccion de masa seca (gr) puede suffir un decremento por el efecto del corte controlado.
La remocidn del 25% del area foliar en plantas de Asclepias syriaca provocé un decremento
significativo en la acumulacidn de biomasa. sugiriendo una respuesta subcompensatoria para
el dafio. Sin embargo, en el estudio con las dos especies de Amaranthus se observo que las

plantas sometidas a corte producian mayor biomasa foliar.
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El cambio en la relacion raiz/parte aérea sugiere que ocurrié una reasignacion de
recursos, como se ha reportado en otros estudios. Posiblemente este cambio en la
proporcién esté relacionado con el almacenamiento de nutrimentos potenciaimente
disponibles para la produccion de hojas y ramas secundarias y terciarias, asi como de
estructuras reproductivas (Figura 3). Diferencias en la cantidad de recursos asignados a la
biomasa subterrinea se han observado en especies con diferente fenologia (deciduas o
perennes), lo que esta relacionado con sus estrategias de almacenamiento (ej. deciduas
almacenan mas en tallos o raices; perennes almacenan mas en hojas) (Salemaa ef a/, 1999).
Sin embargo también se ha reportado que en algunas especies lefiosas y en gramineas, el
corte reduce la acumulacion de biomasa a la raiz (Engel e al. 1998; Lennartsson et af,
1998). En plantas anuales como Triticosecale Witt. y Hordeum vulgare L., se ha visto que
la produccion de raiz disminuye en peso y en profundidad en funcién del nimero de cortes
(Bonachela 1996). Por el contrario, Paige (1999) reportd que en algunas plantas ocurrié un
incremento en el didmetro de la raiz (que se puede considerar una estimacidn indirecta del
incremento en biomasa) cuando el tratamiento de herbivorismo se aplicaba a 1 em de altura,
mientras que en otras no hubo respuesta al tratamiento. El mismo autor menciona que
algunas especies pueden sufiir un decremento ¢n la produccion de las partes aéreas como
resultado de la defoliacion, mientras otras presentan una respuesta inversa (Hochwender ef
a./ 2000). En el estudio de las especies de Amaranthus se encontrd que mientras A. cruentus
presentaba una respuesta sobrecompensatona {incremento en la biomasa a la produccién de
semillas) resultado de una reasignacion de recursos, en A. Aypochondriacus no hubo cambio

en la asignacion de biomasa como resultado del corte.
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Otro factor que puede contribuir o no a una respuesta a la tolerancia pueden ser el
momento en el que se realizé la corte. Trabajos previos han mostrado que el tratamiento de
defoliacién y el tiempo de aplicacion afectaron significativamente y de manera negativa la
tasa de crecimiento del tallo (mg/dia) y de la raiz (g planta) (Weltzin et al, 1998) en
Prosopis glandulosa. Sin embargo, la capacidad de mantener una tasa de crecimiento lento y
constante como respuesta a la corte, se considerd una respuesta de tolerancia de .
glandulosa, tal como ocurrié en A. cristara,

También se ha observado que la aplicacion del corte en etapas avanzadas del
desarrollo de las plantas, reduce considerablemente el nimero de frutos inmaduros y
maduros en Gentianella campestris, asi como la proporcidn de frutos maduros sobre los
inmaduros (Lennartsson ef al. 1998), aunque siempre se registro una respuesta
sobrecompensatoria. Otro estudio realizado con Ipomopsis aggregata (Juenger & Bergelson
1997) mostré que el corte disminuyo significativamente ¢l nimero total de semillas por
planta, asi como la altura final de la planta, pero aumentd el nimero de ramas producidas en
los meristemos laterales. Los mismos autores mencionan que la capacidad
sobrecompensatoria de esta especie esta en funcion de la disponibilidad de nutrientes y de
polen disponible. Sin embargo, otros autores sugieren que el efecto del corte solo retarda el
momento de produccion y maduracion de los frutos (Lennartsson ef af. 1998).

Otro aspecto que pudo influir es la disposicion de los meristemos en la planta y la
arquitectura misma. Se ha demostrado que las plantas que tienen miltiples meristemos
apicales y que son sometidas a corte, no siempre utilizan mas eficientemente los recursos

limitantes en comparacion con plantas que presentan dominancia apical y no son cortedas
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(Juenger y Bergelson 1997). En el presente estudio, la corte se realizé cuando muchas de las

plantas ya tenian botones florales, por lo que la respuesta fue subcompensatoria.

Diferenciacién genética

La existencia de diferencias significativas entre ambas poblaciones en caracteres
relacionados con [a ramificacion secundaria, la biomasa y la adecuacion sugiere que la
tolerancia ha evolucionado de manera diferente entre ambas poblaciones. Por ejemplo, el
numero de ramas secundarias mostrd un comportamiento diferente a lo esperado. Si el
manejo promueve, a través del corte, una mayor ramificacién y produccidn de hojas,
entonces se esperaria que la poblacion arvense mostrara un valor promedio mayor, sin
embargo no ocurrié asi, En el caso de las estructuras reproductivas, la produccién de
botones en ramas primarias y secundarias (poblacion significativo, P < 0.05 en ambos
casos), asi como la asignacion de biomasa a la reproduccién (T x P significativa, P <0.05)
indican que ¢l corte afectd mas drasticamente a la poblacion arvense. Previo al corte, el
valor promedio en ramas primarias fue mayor en la poblacion arvense. Con el tratamiento,
este valor promedio decrecid drasticamente. Al parecer, la poblacién arvense permanecio en
un estado vegetativo, mientras que la poblacion ruderal, atin con una respuesta
subcompensatoria, produjo mas estructuras reproductivas. Se ha visto que la corte retarda el
momento de la reproduccion (Keya 1997), y esto pudo haber ocurrido en la poblacién
arvense.

La proporcion de raiz en relacion a la parte aérea, que fue mayor en la poblacién
arvense, podria reflejar posibles variaciones en la habilidad de ambas poblaciones para

adquirir agua y nutrientes. (Engel ef al 1998) y asi asegurar la distribucién de nutrimentos al
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resto de la planta, incrementando su eficiencia. En consecuencia, existen respuestas
subcompensatorias diferentes entre ambas poblaciones: 1) la arvense incrementa los tejidos
destinados a la acumulacién de nutrientes (raiz) y 2) la ruderal asigna a la parte reproductora
a expensas de la produccidn de tejido de reserva. Esto sugtere la existencia de diferencias en
las historias de vida y que estas respuestas también se reflejaron por el efecto del corte.
Estudios previos realizados con esta misma especie han mostrado que ademas de los efectos
ambientales sobre la respuesta fenotipica, existe diferenciacion en caracteres vegetativos y
reproductivos y posiblemente existan procesos de seleccion natural entre ambos ambientes
(Rendon y Nuiiez-Farfan en revision, cap.3; cap 4). Sin embargo, esto no necesariamente
implica que ha evolucionado una mayor tolerancia en la poblacion arvense como resultado

del corte que realizan los campesinos anualmente.

Variacion genética a la tolerancia y adecuacion

El hecho de encontrar muy poca variabilidad genética entre las familias dentro de
cada poblacion, indica que existe una “convergencia plastica” (Sultan 1987), Esto es, la
habilidad de diferentes genotipos a expresar un fenotipo similar en respuesta a un estrés
ambiental particular (Sultan & Bazzaz 1993a). Al parecer, esta convergencia plastica es muy
comiln en caracteres que contribuyen directamente al ajusie funcional de las plantas al
ambiente (como seria la variacidn en la asignacion de recursos a la raiz, tallos y hojas) y
puede reflejar la importancia selectiva tan variable de diversos caracteres funcionales
sometidos a condiciones diferentes. Por el contrario, los caracteres con mayor variacién

genética (familia dentro de pablacion significativa} fueron aquellos relacionados con la

reproduccion.
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El hecho de no observar variacion genética en la respuesta a la tolerancia por el
efecto del corte para la adecuacién (variacion en las normas de reaccion), sugiere que la
cantidad de dafio que realizan los campesinos (al menos la simulada en este experimento)
rebasa el limite en el cual los genotipos més tolerantes puedan lograr reproducirse.
Posiblemente un porcentaje menor de tejido dafiado (cortado) podria favorecer la expresion
de la tolerancia en determinados genotipos y favorecer la evolucidn de esta respuesta bajo el

manejo actual que realizan los campesinos.

Tolerancia, practicas agricolas y domesticacion

A pesar de la existencia de diferenciacion genética entre ambas poblaciones en su
respuesta a la tolerancia, no se pueden considerar indicadores directos de que existe una
presion de seleccién directa y consciente sobre las poblaciones arvenses de A. cristata por
parte de los campesinos de Santiago Mamalhuazuca, a pesar de que anualmente utilizan este
recurso. Varios aspectos estan involucrados: 1) el hecho de que los campesinos eligen
plantas con atributos de las hojas y ramificacién, pero no necesariamente son las mas
tolerantes; 2} la seleccion sobre determinados individuos practicamente no existe y, por lo
tanto no hay un indicador en las plantas sobre su nivel de tolerancia al corte; 3) el corte
reduce la adecuacion de los individuos por lo que, ain siendo los individuos més tolerantes,
no estarian en ventaja reproductiva sobre los menos tolerantes, por lo que no se espera un
incremento en la frecuencia de los individuos mas tolerantes; 4) es posible que el proceso de
seleccion o de evolucion dentro del agrohabitat sea lento debido a que las poblaciones no
estan totalmente aisladas, y posiblemente exista flujo génico via polen o de las semillas. Es

necesario realizar estudios futuros para evaluar las posibilidades anteriores.
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Tabla 1.- Caracteres vegetativos y reproductivos analizados antes y después de la aplicacion
del tratamiento de corte en dos poblaciones de 4. cristata.

Cardcter Tratamiento
antes desplies

Arquitectura de la planta

Nixmero de hojas sobre el ¢je principal
Nimero de hojas en ramas primarias
Nimero de hojas en ramas secundarias
Nuamero de hojas totales

Nilmero de ramas primarias

Nimero de ramas secundarias

Nimero de ramas terciarias

Nimero de ramas totales

»
* % X R F R R A

Componentes de la reproduccion
Numero de botones sobre el gje principal
Nimero de botones en ramas primarias
Niimero de botones en ramas secundarias
Botones totales

Numero de frutos totales

* * B OE *

Asignacién de biomasa

Masa seca de raiz (g)

Masa seca de hojas y ramas (g)
Masa seca lotal (g}

Masa seca reproductiva (g)
Biomasa de la raiz (%)
Biomasa de hojas v ramas (%)
Biomasa reproductiva (%)

LR R I I R N T 3
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abla 2. Andlisis de Varianza de caracteres vegetativos y reproductivos en dos poblaciones (ruderal v arvense) sometidas a un tratamiento de corte, Se indican los cuadrados

edios, el valorde F y la significancia para los factores y las interacciones estimados en los factores y 1as interacciones de las variables antes y después del tratamiento (P <
05%, P <0.01%% P <0.001**"),

Caracter l ANTES DEL TRATAMIENTO DESPUES DEL TRATAMIENTO

Pablacién Familia (Poblacion)  Residual Poblacion Trazamiento {comne) Poblacion x Familia (Poblacion) Tratamiento x Residual

Tralamienio Familia (Pohlacidn)
MS F M3 F MS MS Ia MS F MS F MS F MS Ia MS
gi=1 gl=i9 gl =207 gl=1 gl=1 gi=1! gl=19 gi=19 gl =186
ARQUITECTURA
No. de hojas en <l ¢je 0.001 0.263 0.003 1.215 0.002 0.007 1.948 1731 n 7.:]3 0.009 3152 0.004 1.362 0.004 1498 0.003
No. de hojus en ramas primarias 0.0287 1.492 0.050 b 487 0931 0.029 1492 3108 392 409 0002 0.058 0.019 0.635 0.008 0.269 0030
e
No. de hojas ¢n ramns secundarias - - - - - 0.209 1136 0.347 6.239* 00613 0.524 0.182 1560 0.055 0467 ;1T
No. de hujas Loweles 0003 0.099 0033 1.362 0.021 0088 1.752 2027 109.‘2‘35 6.0039 0.175 0.050 0.996 0.018 0.356 0,031
No. ramas prinurias b.u27 2.664 0910 2060 0.00% 008 1503 0833 2303.9] 00004 ¢.103 0.005 1.220 0.004 0874 0.004
No. ramas secundarias . - . - - 0.278 46327 0.019 6377 0.006 ¢.165 0.060 1.612 0032 0.860 0.037
No. ramas terviarnias . - - - - 0.020 0,750 0.127 6.730* 0.005 0.215 0026 1.078 9,019 0.78% 0.024
No. ramas tp1ales 0027 2.664 0.010 2.06=~ 0.003 0.228 4.221 0.193 6.267* 0.0120 0.315 0.054 1.430 0.031 0816 0.038
REPRODUCCION
Na. de botones en ¢l gje ¢.002 0.390 0.008 1.382 0.006 0.0%0 6.526" 3.254 53?..6.39 0032 8.103** 0.003 1.19% 0,006 b.412 0.004
No. de botones ¢n ramas primasias 0.020 0.708 0.029 1.614 0.018 0,465 6.751° 2184 121..7.39 0.00008 0.005 0.069 1.566 0.018 0.408 0.044
.

No. de bulones en rasmas secundarias - - - - - 1.307 3,438 0.039 0.530 0.028 0.246 0.295 2.!:19 PEVER| 0623 0,114
No. de botones 1otales 0.019 0.494 0.033 1.607 0023 1.020 5291 1.165 30.976 0.033 0.411 0.193 2375 0.038 0.463 0.081

No. de frutos maduros - - - - - 0.382 0.959 6.076 31245 0.441 1.646 0.299 3.208* 0.194 1.609 0.121
.

e



Tabla 2. Cont.

Caracter ANTES DEL TRATAMIENTO DESPUES D EL TRATAMIENTO
Poblacién Familia (Poblacién)  Residua) Poblacién Tratamicnte Poblacién x Familia {Poblacién) Tratamiento x Residual
Tratamiento Familia (Pablacién)
AfS MS F M3 AS F MS F AfS F AfS F MS
gl gl-1¥ gl 20" gl=1 gl=i gl=! =19 gl=19 gl =181
ASIGNACION DE BIOMASA - - - .
Peso seco de raiz (g) - - . . 0.002 D013 0249 2.589 0.004 0.048 0128 1.475 0.096 1.108 0.087
Peso seco de hojas y ramas (g) - - - - 0.441 3370 1.066 7.168* 0.009 0.527 0131 0.743 09.149 0,844 0.176
Peso seco reproductivo (g) - - - - 0,553 257 318 22‘,52 9.403 2533 0.2t% 1.348 0.138 0.868 0.159
.
Peso seco 1otal (g) . - . - 0.307 E12t 1.121 9.393+* 0.042 0.299 0.135 0.969 0.119 0.837 0.139
Bicmas de raiz (%) - - - - Q.05% L] 0.054 2(1.3(]6 0.005 0.863 0.006 1.G19 0,603 0.480 0,006
e
Biomasa de hojas y ramas (%) - - - - 0.0:8 5230 0.007 0714 0022 2.061 0.00& 0515 0.010 0.8% 0011
Biomasa reproductiva (®e) - - - - U005 0.540 0.101 15.884 0.058 5.408* 0.0l 0.899 0.006 0.600 o.on

e



Tabla 3. Analisis de varianza intrapoblacionales para determinar diferenciacion genética
entre las familias de cada poblacion (ruderal y arvense).

Caracter Ruderal Arvense
Sin corte Con corte Sin corte Con corte
gl=9 gl=9 gl=10 gl=10
C.M. F CAL F C.AM. F C.AM. F
Nimero de botones secundarios 0.158 1.279 0.155 1.279 0.1588 1.0077 0.287 2.827*
Namero de botones totales 0.081 0.934 1081 0509 0.099 0.929 0.193 2.283"°
Nimero de frutos maduros 0.535 2.168" 0.070 1.374 0.397 2.287* 0.105 1.365
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Tabla 4. Promedios {error estandar) de los caracteres analizados en dos poblaciones de 4. cristata después de la aplicacién del tratamiento de corte.

Carhcter ANTES DEL CORTE DESPUES DEL CORTE
POBLACION POBLACION RUDERAL ARVENSE
RUDERAL ARVENSE RUDERAL ARVENSE SIN CORTE CON CORTE SIN CORTE CON CORTE
ARQUITECTURA
No. de hojas en el cje 11,613 (0.228) 11.860 (0.222) 1.683 (0.434) 4374 (0.455) 9.436 (0.409) .06 (6.065) £.667 (0.429) 0.155(0.109)

No. de hojns ¢n1 rrnas primarias
No. de hojas en ramas secundarias
No. de hojas totales

No. ramas primarias

No. ramas secundarias

No. ramas terciarias

No. ramas totales

REPRODUCCION

No, de botones en el je

No. de botories en ramas primarias
No. de¢ botonies en ramas secundarias
No. de botones Lotales

No. de¢ frutos maduros

ASIGNACION DE BIOMASA
Peso seco de raiz (g)

Peso seco de hojas v ramas (g)
Peso seco reproductive (g)

Peso seco total (g)

Biomas de Reiz (%)

Biomasa de ramas y hajas (%)
Biomasa reproductiva (%)

20,679 (1.155)
32.292(1.31%)
5.934 (0.220)

5.934 (0.220)

2.925 (0.205)
2.491 (0.405)

5.415 (0.550)

20.835 (1.244)
32.694 (1.407)
5.364 (0.243)

5.364 (0,243

3,198 (2.448)
3.529 (0.643)

6.727 (0.817)

49.861 (2.895)
29.040 {3.155)
82,584 (5.361)
8.841 (0.374)
20,752 (1.304)
3,980 (1.080)
33.574 (2.188)

3.574 (0.481)
42.000 (2.882)
51,168 {4.904)
96.743 87.241)

1.330 (0.287)

2.137(0.182)

17.182 (1.706)

4.465 (0.403)
23.78 (2.21}
1103 (.003)
701 (.008)
.196 (.008)

51.661(2.799)
27.061 (3.209)
83.096 (5.140)
9.035 (0.350)
17.939 (£.367)
1.009 (0.691)
19,983 (2.066)

3.739 (0.422)
35.357 (2.396)
39.591 (4.676)
78.687 (6.548)
0.984 (0.236)

2.211 (0.162}

16.163 (1.610)
4.315 (0,466)
22.69(2.19)
127 (.006)
686 (.001)
|186 (.00%)

T1.641 (4.979)
27.513 (5.587)
108.590 (10.273)
12.231 (0.566)
21,385 (2.457)
2,615 (1.349)
36.231 (3.836)

9.128 (0.438)
$8.359 (5.667)
48.821 (8.5%6)

116.308 (13.958(
2907 (0.616)

2.282 (0.263)
20,450 (2.900)
5.535(0.754)
28,268 (3.851)
095 {.005)
707 .007)
198 (.007)

36.161 (2.167)
30.000 (3.782)
66.226 (4.902)
6710 (0.234)
20.355 (1.472)
4,829 (1.540)
31.903 (2.626)

0081 (0.081)
11710 (2.258)
52,645 (5.952)
B4.435 (7.566)
0.254 (0.115)

2.035 (0.249)
14.3%9 (2.039)
3.714 (0.414)
20.639 (2.587)
109 (.005)
B97(012)
194(.013)

68.456 (4.153)
27.123 (5.009)
104.246 (8.130)
11,702 (0.546)
20.000 (2.350)
2.246 (1.103)
33.947 (3.505)

7.386 (0,498}
46.526 (3.869)
42,035 (7.699)
95.947 (10.924)
1.542 (0.399)

2350 (0.277)
19.102 (2.913)
5.882 (0.865)
27,375 (4.003)
110 (.008)
669 (.015)
22103

36.161 (2.167)
17.00 (4.076)
62.310 (5.064)
6.414(0.271)
15,914 (1.390)
3.739(0.837)
26086 (2.126)

0.155 (0.109)
24,379 (2.01%)
37.190 (5.411)
61.724 {6.679)
0.460 (0.250)

2.051 {0.182)
13.533 (1.533)
2.912{0.339)
18.496 (1.981)
0.143 (0.010)
702 (0.013)

.155 (0.013)




Figura 1.- Valores promedio de los caracteres vegetativos y reproductivos analizados en
dos poblaciones de A. cristata.

Figura 2. Asignacion de recursos en dos poblaciones de Anoda cristata producida sin
tratamiento y con tratamiento de corte: a) Masa total (gr), b) Proporcion de raiz/parte
derea (vegetativa + reproductiva).

Figura 3. Normas de reaccion de familias provenientes de poblaciones ruderales y arvenses

sin y con tratamiento de corte.
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS



Los resultados arrojados en el presente estudio no soporte a la hipotesis de que 4.
cristata se encuentre un proceso de seleccion artificial, ya que no se encontré
diferenciacion genética entre las dos poblaciones estudiadas en la mayoria de los
caracteres analizados que son de interés para los agricultores. Se encontré diferenciacion
genetica de algunos caracteres vegetativos y reproductivos pero es probable que ésta
constituya una respuesta a las diferencias entre hibitats mas que producidas por las
diferencias por el manejo de los campesinos. Se encontrd que ambas poblaciones de esta
especie poseen gran plasticidad fenotipica y que medifica su respuesta de acuerdo con las
condiciones del habitat, en general, y en respuesta a factores ambientales (sombra-luz, sin
corte-con corte). Al mismo tiempo, se detectd variacion genética que potencialmente
puede ser sujeta a seleccion natural y artificial. Sin embargo, jes una especie que estd en
proceso de domesticacion incipiente, al menos en esta comunidad estudiada?. Es
importante tener claro, primero donde se marca el inicio de la domesticacion y que
criterios deben tomarse en consideracion para clasificar a una especie inmersa en el
proceso de domesticacion.

Es un acuerdo generalizado que una planta ha entrado dentro del proceso de
evolucidn bajo domesticacion cuando los agricultores han iniciado un manejo de las
poblaciones que difiera de las condiciones naturales. La justificacion de esto es que las
condiciones nuevas a las que se enfrentan las poblaciones incluyen aspectos como deriva
genica, efecto fundador mas las condiciones ambientales artificiales, todos ellos moldeados
o dirigidos por el hombre. La aclaracion debe hacerse en el sentido de si esto es seleccion
artificial o no. Considero que dentro de los diferentes enfoques sobre el estudio de la

domesticacion ha predominado de manera implicita la idea de que la seleccion artificial
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(andloga a la seleccion natural) es la fuerza principal, si no es que tinica, que moldea los
procesos de evolucién bajo domesticacion. Por ejemplo, en los estudios arqueoldgicos se
evaliian los productos de la seleccion, mas no el proceso, y se ha considerado en muchos
casos que la seleccion artificial ejercio el efecto principal, En los estudios morfologicos en
los que se comparan poblaciones con diferente grado de manegjo implicitamente se siguen
analizando los productos de la seleccion aungue en una escala de tiempo menor.

Si bien es cierto que la seleccidn artificial (equivalente a la seleccion natural) es la
fuerzas motor del cambio, considero que esta opera de manera intensa y continua
solamente cuando los agricultores implicitamente han establecido los moviles de la
seleccion (rasgos de interés), Sin embargo, es posible que los agricultores, ain teniendo
definidos los rasgos de interés, no realicen el manejo adecuado para fijar las caracteristicas
genéticas de las poblaciones, sobretodo tomando en cuanta las limitantes a la
domesticacidn misma. Por ejemplo la ausencia de variacion genética, y la interaccidn
genotipo-ambiente podrian impedir cualquier cambio progresivo. Esto significa que
existen restricciones evolutivas importantes que jamas permitiran que una especie
evolucione hacia otras formas, sin embargo las estrategtas que siguen los campesinos
hacen que estas poblaciones permanezcan interactuando de manera constante y
permaneciendo dentro de cierto siatus en el proceso de domesticacion.

Finalmente, como la seleccion antificial es la fuerza evolutiva fundamental del
cambic, el ambiente se considera un escenario estitico en el cudl los fenotipos confluyen y
se expresan de acuerdo a la informacién genética que porten. No se considera,
precisamente, las interacciones genotipo-ambiente que pueden generar fenotipos que no

necesariamente han sido resultado de la seleccidn artificial.
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En este sentido, se puede considerar que Anoda cristata esta en proceso de
domesticacion incipiente porque las condiciones de manejo dentro de los agrohabitats
{solares, milpas) son muy diferentes a aquellas del ambiente ruderal. La interaccion con los
campesinos es continua y, en términos de los modelos de domesticacion propuestos por
varios autores y de las formas de manejo de las especies, estd siendo manejada in siti y la
forma de manejo es tolerada, es decir, los campesinos permiten que los individuos crezcan
y se reproduzcan dentro de sus diferentes agrohabitats. Lo que no esta ocurriendo es una
seleccion metddica, dirigida, consciente hacia aqueltos rasgos de interés. Esta seleccion
puede ocurrir en las diferentes formas de mansjo propuestas por otros autores. Por
ejemplo, para la tolerancia, algunos autores han propuesto que existe una "tolerancia
selectiva” si los agricultores eliminan fenotipos indeseables y permiten la sobrevivencia y
reproduccion de aquellos deseables. En este sentido debe existir un movil de seleccion que
marque los criterios para elegir aquellos fenotipos que permaneceran dentro de los
agrohabitats. Sin embargo, la tolerancia no siempre es selectiva y simplemente consiste en
su definicion mas basica, permitir que los individuos sobrevivan y se reproduzcan en los
agrohabitats, utilizandolos solo en una parte de su ciclo de vida. Esta diferencia "sutil"
entre tolerancia selectiva y no selectiva marca un paso muy importante ya que es ahi donde
estan ocurriendo mas intensamente los procesos de interaccidn genotipo-ambiente y la
capacidad de responder de manera plastica a las condiciones nuevas (agrohabitats) y es
precisamente con lo que "juegan” los campesinos cuando no esta operando la seleccion
artificial. No es de extrafiar que muchas especies anuales que se han utilizado desde

tiempos prehispanicos como el pericon (Tagetes lucida), el toloache (Datura spp.) existan
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en los agrohébitats, los campesinos los utilicen de manera continua y, a pesar de eso, no
sean especies que hayan sido sometidas a seleccion artificial.

El aporte de este estudio radica en incorporar elementos tedricos y metodolégicos
de la genética cuantitativa para entender el papel del ambiente, la variacion genética y las
interacciones genotipo—ambier‘e dentro del proceso de domesticacion incipiente en Anoda
cristata en la comunidad de Santiago Mamalhvazuca, Debido a que esta especie se utiliza
en otras partes de la region central de México (Puebla, Guerrero, Morelos), seria
importante analizar si los patrones observados en la comunidad de Santiago
Mamalhuazuca se repiten o varian en otras comunidades y cudles seria su efecto en los
posibles rumbos que pudiera seguir esta especie bajo el proceso de domesticacion. Esto es
importante resaltar ya gue la domesticacién, ademds de ser un proceso lento y gradual que
implica cambios morfoldgicos y genéticos, también es un proceso multilineal que puede
llevar a una misma especie por diferentes caminos, generando fenotipos con rasgos
diferentes, Especificamente, en el Estado de Guerrero se ha reportado la presencia de
fenotipos "macho” y "hembra" de Anoda cristata, aparentemente resultado de la seleccion
artificial. En este mismo lugar, la forma de manejo de las poblaciones incluye el fomento y
el cultivo, por lo que es de esperarse diferencias en fos patrones de variacion genética e
incluso diferenciacion genética. Sin embargo, es importante poner en consideracion otros
factores que pudieran estar presentes como el hecho de que sean especies diferentes o de
que hay algin efecto de la poliploidia.

Es importante analizar la biologia reproductiva de 4. cristata, de la cual no existe
ninglin reporte, para entender como es el flujo génico en las poblaciones naturales y

determinar con certeza hasta qué punto puede permitir o facilitar la diferenciacion genética
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entre poblaciones ruderales y arvenses. Junto con esto, el conocimienta de la variabilidad
genética entre y dentro de las poblaciones es relevante para determinar los limites de la
evolucion de esta especie bajo el proceso de domesticacion.

Un aspecto que atin queda pendiente dentro de todos los modelos de evolucion bajo
domesticacion desarrollados hasta el momento, es el referente a la medicién del efecto de
la seleccion humana. En todos los trabajos de domesticacion es claro que el hombre actiia
en mayor o menor medida, sin embargo no esta cuantificado con qué intensidad y
direccion es la fuerza de la seleccion artificial. Este enfoque permitira medir de manera
directa la seleccidon que actualmente estan gjerciendo los agricultores sobre poblaciones de
determinadas especies y mas aun, modificar la intensidad y direccidn de la seleccion y
predecir le rumbo de la evolucion de éstas a futuro.

Meéxico es un pais con una gran tradicion en el uso de plantas con diversos fines. Una
gran proporcion de ellas estan stendo manejadas simultaneamente y en forma diferente por
diferentes grupos humanos. La aplicacion de este enloque, junto con el respaldo
etnobotanico necesario, permitira entender ¢l por qué y el como de los diferentes patrones
y niveles de mancjo de las plantas propuestos por otros autores, y profundizar en la
exphicacion de los procesos ecologicos y evolutivos que intervienen en cada uno de las

etapas dentro del proceso de la domesticacion.
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