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RESUMEN 
Se evaluaron los n i veles de r es i stencia a los herbivoros e n 

i nd i v i duos de la p l anta a nua l ~ stramon ium L. (Solanaceae ) , en 
cond iciones naturale s en la Re s erva de l Pedregal de Sa n Angel, D. F . 
Se enc o n tr6 una a mpl i a variaci6n i ndividua l en la resistenc ia 
(medida como el nivel de daño ) a l os herbivoros y que ésta se a soc i a 
n e gat i vamente con l a adecuaci6n d e las plantas, defi n ida c omo e l 
número d e f l ores o frutos (Cap i t u l as I I y I II ) . Se estimó el mod o de 
s e lecc ión natural de/para la res i ste nc i a a dos insectos h e rbivoros a 
nivel fenotip i co, usando métod os de regresi6n múltip l e. Se detectó 
la acci6n d e l a se l ecc i ón esta bilizadora en la resistenc i a a 
Sphenarium purpuras cens (Or t hoptera: Acrid i d ae), y direcc ion a l 
pos i t iva p ara el t amaño d e la pla nta y el daño por Epitrix parvula 
(Coleoptera: Chrysomel i dae) . Sin embargo, realizando el mismo 
anális i s sobre l os va l ore s r ep roduct i vos ( genéticos) de cada 
carácte r, s610 se detect6 selecc i 6n direcc ional positiva para e l 
tamaño de la planta, y no se detect6 selección sobre la resiste ncia 
a los d os he rb i voros (Capi t u lo I I I ) . 

Un a ná l isis de genética cua ntita tiva para nueve caracte res de l a s 
plantas en la misma pobl aci6n, incluyendo la resiste nc ia a los d os 
herbivoros (Capitulo I V) , reve 16 que l a s heredabi l idades e n el 
sentido estrecho fu e ron toda s e stad i sticame nte indist i ngu i ble s de 
cero, exc epto para l a masa de l a s emilla cuya her eda bil i dad fue de 
0 . 6 7 . Las correlac i ones g enét icas entre los caracteres no fu eron 
esta d i s ticamente sign ificativas . 

Se investigaron también las consecuencias del sistema de cruza de 
las p l antas en l a adecuaci6n de s u desc e nde ncia (Capitu l o V) . 
Mediante cruzas contro l adas se o btuvieron progenies derivadas d e 
au t opo l inizaci6n y entrecruza miento, éstas fueron crecidas en e l 
c ampo y analizada s para doc e carac t e risticas asoci adas con la 
a d e c uación. El número de semi llas por f ruto f ue el único c ará c t e r 
q u e d if iri6 signi f icativamente e n t re a mbos t i pos de cruza, y fue 
mayor p a ra aqu e l los f rutos prod ucidos por e ntrecruzamiento; el 
coeficiente de depresi6n por endogamia para este car ácter fue d e 
39%. Ni nguno de los c a racteres restantes difirió entre los dos tipos 
de progenie . 

F inal me nte, se ana l izó la variabi l idad genética entre seis 
poblacione s de Q. stramonium en el Centro de México, para c uat r o 
caracte res métricos (tiempo de emer gencia de ,las plantas, estatur a, 
núme r o de ra mif icaciones y frutos), aS1 como p a ra 1 4 l o ci 
enzimá ticos usando electroforesis en ge l de almid ón (Capitulo VI ). 
Ni n g u no de l os loci a nalizad os en las se i s p o blac i on e s f ue 
pol imórf i co , por l o qu e las pobl ac i ones parecen similares ba jo este 
a n á l i s is. No obstant e, s e de t ectó varianza genét i c a significativa 
par a los cuatro ca r acteres métricos . Las heredabi l i d ade s (en el 
sent i do amplio) van de 0.17 para el número d e frutos, hasta 0.32 
para l a estatura de la p l anta. Se encontró que las corre l ac i o nes 
gené t icas entre tres caracteres f ueron est a dist i c a me nt e 
s i gn if i c ativas y pos itivas. Se de tectó poc a diferenc i ación gené tica 
entre l a s pob l aciones respecto de estos caract eres . 

Los resu l tado s son i n t erpretados c on relac ión a la eco l og i a de 
la s especies colonizadoras ( su sis t e ma de c r uzamiento, y tama ño 
p oblaci o na l ), y l as fuerzas evolut i v a s que a c t úan o han actu ado 
sob r e l a va ri abi l idad genét i ca de l as p o b l aciones de p la n t as 
(Capitu l o VII). 
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ABSTRACT 
Evolutionary Bioloqy of Datura stramonium L. in Centra l Mexico: 
Matinq System, Genetic Varia tion Wi t hin an4 Amonq populations an4 

Natural Selection of aesistance to Rerbivores. 

The natural levels of resistance to herbivores in the annua l 
p l ant Da tura s tr amonium L. (Solanaceae ) were assessed in the 
Pedrega l o f San Angel, D.F. It wa s f ound that there is c onsiderable 
variat i on in damage by herb i vores among plants of this species, a nd 
damage is negatively associa ted wi th p l ant fitness, measured as t he 
number of flowers or fruits (Chapters I r and Irr) . Using mu l tipl e 
regress i c, me thods, the mode of selection of / for plant resistance to 
two herbivores was estimated in natural conditions. Stabiliz ing 
phenot yp i c selection was detected in plant res i sta nce to Sphe nar i um 
purpurascens (Orthoptera: Acrididade ) , while directional phenotypic 
select i o n was detected in plant size and damage by Epi tr ix parvula 
(Coleoptera: Chrysomelidae). Howe ver, performing the same analys is 
on the bree ding values of the three cha racters, only a significant 
directional se l ection gradient was detect ed on plant size. Thus, at 
the genetic level, there was not selection on plant resistance 
(Ch apter IIr ). 

A q uantitative genetics ana l ysis on nine characters of the 
i ndividual plants in the s a me population, incluiding the two types 
of damage by herbivores (Chapter I V), revea l ed that the narrow-sense 
h e ri tab il ities were not sta tist ica l l y different from zero for all 
the characters, except seed mass. The herita bility of seed mass was 
0.6 7 . The genetic correlations among character s were n o t 
signif icant. 

The consequences of the type of mating system adopted by 
individual plants (selfing vs. outcrossing), was assessed in terma 
o f the performance of the deri ved progeny (Chapter V). Using 
con t rolled crosses, progenie s der i ved from selfing a n d f r om 
outcrossing were obtained. These were planted in the field and 
ana l yzed fo r twelve characte rs a s sociated with plant fitness. The 
number o f s eeds per fruit was statistically greater for outcrossed 
than for se l fed plants, and the inbreeding depression coefficie nt 
was 39% . None of the other chara cters dif f ered among both types of 
progeny. 

Final l y, t he genetic variat ion among six populations of t h is 
species i n Central Mexico was ana lyzed for i) quantitative genetics 
o f fou r metric tra i ts (t i me of seedl i ng emergence, size , number of 
branchi ng s and number of fruits ) , and i i) genet ic variation in 
sixt een enz ymat i c loc i, using starch-gel electr ophoresis. None of 
e nzymat ic l oci assayed was polymorphic in any p opulat i on, and the 
populat ions appeared to be homogeneous by this analysis. However , 
signif icant amounts of genetic va riation we r e detected for all the 
metric traits. The broad-sense heritabil i ties obt ained are betwee n 
0. 1 7 (num b e r of fru i ts ) and 0.32 (plant size) . The genetic 
corre l at i ons among three characters were positive and significant. 
Small, but sig nificant, amounts of genetic differentiation among 
populations were also detected (Chapt er VI) . 

The r esults of this study are disscused regard i ng the ecology of 
colonizing species (their mating system and popu l ation size) , and the 
poss ib le evolutionary forc e s that act, or have acted, upon the 
gene tic va riation of plant populations (Chapter VIr) . 
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PRESENTACION BIS 

Los ecólogos se cuestionan acerca de los factores que 

determinan la distribución de los organismos en el espacio y 

tiempo, y se preguntan también de los factores que afectan la 

sobrevivencia, el crecimiento y la reproducción de los individuos 

de una población. Concretamente, analizan el efecto del ambiente, 

flsico y biótico, en la distribución , sobrevivencia y reproducción 

de los individuos o poblaciones según sea el enfoque de su 

análisis. La ecologla ha sido por mucho tiempo una disciplina 

biológica dedicada al estudio de la adaptación , el ajuste 

morfológico y funcional entre los organismos y su medio (Futuyma 

1986) . Las descripciones de tal ajuste se ba~an de manera 

preponderante en interpretaciones evolutivas, en el sentido de que 

la adaptación se ha alcanzado en la interacción a través del 

tiempo de los organismos y su medio. No obstante, la evidencia no 

siempre es suficiente para alegar un origen evolutivo de dichas 

adaptaciones y, aun mAs, en ocasiones no es suficiente para 

concluir que se trata siquiera de adaptaciones. Esto no es un 

defecto que quiera achacarse a algún estudio en particular, sino 

que es simp l emente un señalamiento de algo que ha sucedido en el 

desarrollo de la ecologla, ya que ha sido diflcil para muchos 

ecólogos, no incurrir en la tentación de darle una interpretaci6n 

evolucionista y adaptativa a resultados que poco tienen que ver 

con ello. La crltica a esta laxitud al interpretar nuestros 

resultados ha sido ya manifestada de manera mucho más clara en 

otra parte cf. Williams 1966, Lande 1977, Lewontin 1978, Gould y 

Lewontin 1979, Harper 1982, Dirzo 1985) • 
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El concepto de l a se lección na tura l (Darwin y Wallace 1858), es 

decir, las diferencias en sobrevivencia y reproducción entre los 

i ndiv iduos de una poblac ión, es purament e demográfico (Solbrig 

198 0 , Silvertown 1982). De esta forma , ya que la se l ección ocurre 

a nivel de lo s organismos, la p o b la ción e s la unidad de 

evo l uc ión. Dentro de l a eco l ogla , la que s e dedica a l estudi o de 

l as p oblac i o nes es la má s relaciona da c on l a evolución, aunque 

é s to no sig n i fica que los estud i os de ecologia de poblaciones 

t e nga n siempre imp l icaci ones evo lut i v as. 

Al contr a rio , en ocasi o nes l a eco l ogla se aparta d e la 

e v o l ución a l obviar la s i ngular i dad de los individuos, es decir , 

su va riabil idad . Cua ndo c ons tru imos una t ab la de vida, indicamos 

cua l es son l os valores promedio para la población con respecto de 

lo s programas de hi storia de v ida de l os org anismos, (por 

ejemplo , cuál es la proba b ilidad de sobrevivencia, muerte ó 

reproducción d e individuos con e dad x), p ero n o rema rcamos l a 

importancia de la variabi lidad de los comp or t amientos i nd ividuales 

(ve r Ha rper 1982, Crawl ey 1987). Sin embargo, es justo decir que 

dic h os valores s on út i l e s desde muchos puntos de vista, y que e n 

muchas o c a s i o ne s se as o cia al va l or promed io una medida de 

d i spersión, l a cual h a c e explIcita l a variabili d ad en la 

población . La presencia cas i generalizada de variabi l idad i ntra-e 

i nterpobl aciona l en muchos caract eres de los organismos (Bradshaw 

1984), e n ocas iones la hace pasar des apercibida, aún cuando la 

variabi lidad es, a l a ve z , la causa y con secuencia del proceso 

e volutivo (Futuyma 1986). Es aquI donde se apre cia en ocasiones 

una di fe rencia c o n c ep tual en la i n t erpretación puramente 

ecológica y l a que c onlleva implicaciones evolutivas . Considere el 
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siguiente ejemplo hipotético (tomado de Harper 1977, p. 480): se 

conoce de la literatura que la mayor parte de las muertes por 

herb1voros en las poblaciones de plantas ocurre en los estados 

juveniles, y aunque el número puede ser elevado posiblemente no 

afecte el tamaño de la población, ya que esos juveniles podr1an 

morir, de cualquier forma, debido a otros factores del ambiente. 

En este sentido, podr1amos concluir que los herb1voros son 

irrelevantes para la población; sin embargo, si la muerte de los 

individuos no ocurre al azar, de tal suerte que sobreviven 

individuos con peculiaridades genéticas (genotipos), entonces la 

conclusión es distinta e indica que los herbivoros constituyen un 

agente selectivo (aunque no de importancia demográfica). Esto 

demarca la diferencia critica entre la i nterpretación proxima 

(ecológica) y la última (evolutiva) propuesta por Baker (1938, en 

Harper 1977; ver también Oirzo y Harper 1982a, Oirzo 1983, 1984). 

Esto implica que no debemos únicamente estar conscientes de la 

posible interpretación evolutiva de los datos ecológicos, sino 

justificar esta inferencia. 

La importancia de la variación individual reside en que es la 

base de la evolución, como se estableció en la obra más influyente 

para teor1a de la evolución, ~ Origen de las Especies (oarwin 

1859). Su libro se destaca por la proposición de un mecanis~o, la 

selección natural, que puede dar cuenta del cambio de las 

especies. Pero también, y de manera fundamental, por el 

reconocimiento de la gran variabilidad individual en muchos 

caracteres en la población, y de postularla como condición 

indispensable para la evolución (Lewontin 1974). Para Darwin, la 
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evolu c i ón e s el proc e so de cambio desde la var iación pequefia 

dentro de l as pobl a ciones, hasta l as diferencias que se aprecian 

entr e las e s pec ies. 

La importanc i a de l os estudios ecológicos reside en el hecho de 

mostrar la var i a bi lidad t ant o en caracteres de historia de vida, 

fi sio l óg icos, morfo l 6gicos, y de comportami e nto, dent ro y entre 

pob l aciones. Las di f erencia s pob laciona l e s constituyen en prime ra 

ins t ancia, r e spuesta s d i ferenciales al a mb ien te, y dichas 

res p uesta s pueden ser de origen plástico o genético (como fué 

demostrado en l os estudios clásicos de Turesson 1922 y Clausen gt 

~. 1947 , e n Grant 1975). 

Aún cua n do lo s d atos eco16gicos pue d a n dir i gir nuestra 

i nterpre ta c i 6n hacia cuestione s evo lutivas, es necesario 

i ncorpo rar a l a genética en el análisis de la variabi l idad 

fenotípica i ntra e i nt erpob l aciona l, c omo se hac ía expl í cito en el 

ej empl o citado arriba . Esta i ncorporación no es necesar i a s ólo por 

e l hec h o d e " c e rrar la brecha" entre l a ecología y la genética 

pr opugnada por investigadores de ambas disc i pl i nas (cf . Levin 1978 

Bradshaw 198 4 ) , sino con el objet o de robuste cer la i nferencias 

evolutivas de los organismos estudiados. Esta síntes i s comienza a 

logra r s e también entre la ecolog ía y la f isiología, así como entre 

la fisiología y l a genética. 

Mucha s de l a s h ipótesis eco l o g ía p odrían e nsayarse para 

ver i f i c a r si e l proceso evolutivo sugerido teórica o empíricamente 

opera en las pob l acione s silv e s t res, y no s6lo suponer que los 

p atron e s que observamos s on el res ult ado d e tal proceso 

evolut i vo. ( En el c a p í t u lo III de este traba j o ilustramos ésto, 

con un es t udio de caso. ) 
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El auge experimentado en la genética de poblaciones para 

evaluar la variabilidad de las poblaciones silvestres, ocurri6 a 

ra1z de la incorporaci6n de la técnica de electroforesis en gel 

para analizar variantes de enzimas metabólicas (Lewontin 1974), 

cuya herencia con frecuencia es de carácter mendeliano 

(cualitativa). Esto representó una forma sencilla de determinar la 

cantidad de variación genética en las poblaciones de diferentes 

organismos, y de conocer c6mo cambian las frecuencias de los genes 

en el espacio y tiempo en las poblaciones, lo que conocemos como 

microevoluci6n (Dobzhansky 1970). 

Sin embargo, la unión con la ecolog1a no fué inmediata, ya 

que aunque la unidad de estudio fuese la misma, a6n cab1a 

preguntarse ¿c6mo ligar la informaci6n de la variabilidad genética 

con los factores del ambiente de los organismos (ver Allard ~ Al. 

1972), Y con los datos demográficos de la población? A6n más, 

¿cómo relacionar la variabilidad genot1pica a nivel enzimático con 

la variabilidad fenot1pica en caracteres continuos, y 

espec1ficamente c6mo se relaciona con la adecuaci6n individual? 

Una alternativa la constituye la genética cuantitativa, ya que 

mediante el análisis de las poblaciones se puede determinar qué 

caracteres se encuentran asociados a la adecuaci6n individual, 

pero también, y de manera fundamental, determinar si la 

variabilidad de los caracteres bajo consideraci6n tiene un 

componente heredable (genético) o s610 ambiental. Bajo un enfoque 

de genética cuantitativa, puede llevarse a cabo el análisis de la 

fuerza evolutiva que opera en la pOblación (Falconer 1981, Lande 

1977, 1988). La conjunción de la genética y la ecolog1a usadas 
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para el análisis de las poblaciones constituye asi una herramienta 

fundamental en el estudio de l a evolución. 

En este estudio he pretendido conj u ntar l a ecologia con la 

genética para el estudio de ciertos aspect os de la evolución en e l 

"toloache" (Datu ra stra mo n i um ) . Esta es una p l anta anua l 

ampl i ame nte distr i buida, y que en el Ce ntro de México presenta 

numerosas pOblacione s sepa radas ya sea por orogr afia, o por la 

influencia humana. Un aná l i s i s de l a var iabilidad interpoblacional 

en caract e risticas métr icas y enz i mát i cas se presenta en el 

Capitulo VI . Por otra parte, siendo e sta una especie netamente 

colon i za dora y su sistema de cruza aut ógamo, s e podria considerar 

como compatible (i.ª . una adaptac i ón) a est e háb i to ecológico 

(Baker 1955). Cabe pregunt arse entonc es si tiene és t o alguna 

consecue ncia en la var i abi l ida d genética de l a pob l ac i ón, y en 

particular si existe n diferencias sel ectivas ent re los individuos 

que se or ig inan de autoferti li zac i 6n (autogam i a) o de 

entrecruza miento (alogamia ) . Este a s pecto de la bio l ogia de esta 

especie se analiza en e l Capitu lo V. Finalment e, se ha analizado 

la v ariabil idad en diferentes c a racteres mo rfológicos y de 

historia de vida dentro de una pOblac ión p ara determinar su 

pos i ble control gené t i co en oposic i 6n a l amb i ental (Capitulo I V). 

Uno de estos caracteres, analizados con mayor detal l e, es la 

res i stenci a a l os herbivor os q ue co mo e s sabido tie ne 

consecue nc i as impor t antes e n la adecu aci6n individua l (Marquis 

1991) . A partir del espect ro d e v a riabi l idad en res i stencia 

observa do, se intento medir la i ntensidad de la sel ección natural 

en favor de la resiste ncia de l as p l antas contra los herbivoros 

(Capit u lo I II ). 
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La disposición de los capitulos de esta investigación (III-IV) 

obedece a la jerarquia de objetivos trazados en el proyecto 

inicial. El objetivo primordial lo constituye el análisis de la 

resistencia a los herbivoros (Caps. 111 y IV), mientras que el 

objetivo de los cap1tulos siguientes (V y VI) fue el de obtener 

información adicional para lograr una perspectiva global de la 

biologia evolutiva del "toloache". Sin embargo, pueden leerse sin 

seguir necesariamente el orden numérico. La discusión general y 

algunas conclusiones se incluyen en el capitulo VII). El Cap1tulo 

I aborda de manera breve, como marco de referencia, algunos 

aspectos de la ecolog1a evolutiva relacionados directamente con el 

tipo de estudios llevados a cabo en la presente tesis, mientras 

que el cap1tulo II contiene información general de la especie 

estudiada poniendo énfasis en los aspectos de ecolog1a y genética. 
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"Darwin's theory of evolut ion by 
natural s election i s mor e than a 
local t heory to a ccount f or t h e 
existenc e a nd f orm of life on Earth. 
I t is pr obably the only one theory 
that can a d equately account for the 
phenome na t hat we associate with 
l i fe." 

R. Dawkins (1983 ) 
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ECOLOGI A EVOLUTIVA 
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IHTRODUCCIOH 

La biologla evolutiva se ha convertido en una disciplina 

cientlfica por derecho propio (Antonovics 1987) y el nOmero de 

estudios en esta área se ha incrementado en la Oltima década 

(Futuyma 1986) . Hasta hace poco, es claro que el estudio de la 

evoluci6n como una ciencia comprende dos disciplinas distintas: la 

inferencia de los eventos pasados y el estudio de los procesos 

actuales. La primera se reconoce como la reconstrucci6n 

filogenética o cladismo, y la segunda como biologla de poblaciones 

(Antonovics 1987). La interacci6n entre ellas es obvia cuando al 

comparar especies actuales requer i mos conocer su filogenia para la 

interpretaci6n. 

El replanteamiento de la importancia de los mecanismos que 

producen la evoluci6n ocurre en la mayorla de los estudios 

actuales. Esto ha sido, siempre un tema de controversia (ver Gould 

y Lewontin 1979, Gould 1980, Sttebins y Ayala 1981). Sin embargo, 

actualmente los biólogos no están interesados en afirmar que uno u 

otro proceso es más importante en la evolución, sino que con mayor 

frecuencia se intenta dar distintas alternativas de explicación a 

un fenómeno relacionado con la evolución (por ejemplo, la 

diferenciaci6n entre poblaciones, ver Slatkin 1987). 

El nOmero de estudios sobre selección natural realizados en la 

Oltima década es mayor que todos los obtenidos hasta 1970; de 

hecho, en los tiempos de la slntesis moderna de la evoluci6n (afios 

40's) el número de trabajos sobre selección natural no rebasaba 

la decena (Fig. 1.1), Y sin embargo se le estableci6 como la 

fuerza más importante en producir el cambio y la adaptación de las 
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especies (Endler 1986, Antonovics 1987). A partir de la década de 

1940, y hasta la actua lidad, el número de estudios directame nte 

relevantes y demostrativos de la se lección natura l se ha 

incre ment ado en forma considerable (aunq ue en el caso de las 

plantas, el número de estudios se redujo a partir de 1970). 

Fa1tarla conocer si el incremento notable en el número de estudios 

s obre se1ecci6n na tural que ocurrió durante el establecimiento de 

la slntesis moderna de la evolución y después de e l l a, obedeció al 

hec ho de situarla como la fuerza evolutiva por excelencia. 

Aún cua ndo este mecanismo pudiera ser el responsable de muchas 

de l as adaptaciones organismicas, se ha aba ndonado e l há bito de 

considerarla c omo la única explicación posible (Lewontin 1978, 

Gou1d y Lewontin 1979, Mayr 1983), al t iempo que se plante an 

alternativas nuevas para s u estudio en la natura l e za (Lande 1977, 

Lande y Arnold 1983, Arno1d y Wade 1984a,b, End1er 1986). La 

medición de la selección natural e s la me jor alternativa p a ra 

crear e scenarios adaptativos y escapar de la critica al "programa 

adaptacionista" h e cha por Gou1d y Lewontin (1979). El hecho 

esencial es que l a se1ecci6n puede s er medida y los reclamos 

r e tóricos acerca de la adaptación pueden ser reemp lazados por los 

datos (Lande y Arno1d 1983). Aunque Grafen (1988) ha hecho una 

critica a la proposición metodológic a de Lande y Arno1d ( 1983) y 

Arnold y Wade (1984a, b) entre otras cosas porque no permiten 

d istinguir que adaptac iones (p.ej. los ojos) bie n establecidas en 

var ios grupos de an i ma l es esté operando l a selección, ya que no 

e xi ste amplia variación en ellas; el he c h o de n o detectar 

selección s obre un carácter no inval i da que dicha estructura sea 

adapta tiva. Es decir, el e s tudio de la selección natural baj o 
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los métodos d e regr esión mÚl tiple, permit irla detectar s610 

selección en pr ogres o, es decir, sel ecci6n que e s tuvie ra cambiando 

los va l ores promed ios y varianza s en l a s poblaciones. 

En los di f erent e s c ampos de l a b iologla s e e s tán sometiendo a 

p r u eba hip6tesis bien estab l ec i das desde ti e mpo atrás. En 

e cologla , l a liter atura incluye c a da vez más traba j os de lndole 

ne t ame n te evolut i va, l o que bien podrla ll a marse, eco l ogla 

e volutiva . De hecho , recientement e han apa rec ido dos revistas de 

i nve stigac ión (Jour nal of Bvolutionary Biology (suiza), y 

EVolut i onar y Bcology (EUA» cuya visión g ira en torno de l a 

eco l o g l a, pero c on re l a c ión a l a evolu c ión. Estudios de esta 

naturaleza son i nterdisciplinari os y fomentan por l o tanto el uso 

de metodo l oglas de áre a s antes sepa rada s , al me nos técni c ame nte, 

como la genética, la fisiolog l a, l a eco l ogla , y l a sistemática, 

para converger en un mi s mo ob j et ivo. 

Es posib le q ue e n el fu turo sea común encont ra r e s tud ios de 

demogra fla genét i ca (y.~. Schoen 19 8 3 , Cl a y y Antonovics 198 5 , 

Schmidt y Levin 198 5 , Schmitt y Ant onovics 1986), asl como el 

aná l i sis genético de l os car a c t eres de historia de vida entre y 

d e ntro de poblac i ones (Venab l e 198 4, Mi t c hel l-Olds 1 9 86, Mazer 

1987, Bi llington et al. 1988, Venab l e y Búrquez 198 9 , 1990) , Y la 

r elación de éstos con l a se l ección natural (y.~. Kalis z 1986, 

Dom lngu e z 1990, Gon z á l ez-Astorga 1 991 ) . De la misma forma, l o s 

es tud io s sobre interacciones bióticas abordando l os aspectos 

ecológicos, genéticos y evolutivos ser án cada vez más f r ecuentes . 

En los sigu ientes ap artados de este Capi t u l o se aborda 

br evemente el ob jetivo y la metod ol ogia de la genética 
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cuantitativa; posteriormente se relacionan estudios de esta 

disciplina con el análisis de los caracteres de historia de vida; 

después, se analiza la acción de la selección natural sobre estos 

caracteres, y finalmente se revisa la evidencia de la existencia 

de variación genética para la resistencia contra los herblvoros en 

las poblaciones de plantas. 

GBNBTICA CUANTITATIVA 

La genética cuantitativa analiza los caracteres con 

distribuciones continuas, y sus fundamentos fueron establecidos 

desde principios de este siglo (Fisher 1918, Wright 1968). Aunque 

tiene un origen común con la estadlstica, esta relación no es muy 

reconocida (Lande 1988), pero se hace obvia cuando se analiza una 

población mediante su metodologla. A diferencia de la genética 

mendeliana, la genética cuantitativa no analiza las proporciones 

de progenies derivadas de dos progenitores, sino que analiza las 

medias y varianzas de los caracteres de muchas progenies; es en 

realidad la genética de las poblaciones. La distinci6n cr1tica 

entre la genética mendeliana y la cuantitativa es el tipo de 

caracteres que analizan, una los de clase, y otra los de grado. 

Los primeros son controlados por un locus, mientras los segundos 

por muchos, por lo que se denominan caracteres poligénicos. Se 

considera que muchas de las caracterlsticas de los organismos son 

poligénicas (Wright 1968), y aunque éstas fueron las primeras en 

estudiarse, su olvido por mucho tiempo fue debido a la complejidad 

de su análisis, y a que una vez redescubiertas las leyes de Mendel 

la atenci6n cambi6 hacia el análisis de los caracteres 

cualitat i vos (Lande 1988) . sin embargo, la herencia de los 
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caractere s pol igéni cos e s también de tipo me nde l iano (Fisher 1918, 

East 1910 en wright 19 68 , 1988). 

El objetivo de la gené t ica cua n t itativa res ide en determinar 

qué fracción de la varianza fenotípica t otal (Vf) de un carácter 

dad o es de o rigen genético (Vq ), y qué fracci6n de origen 

ambiental (Va)' es decir, 

Vf = Vq + Va 

Ad emás, la varianza genética puede contener varianza debida a 

la dominancia de a lgunos genes (Vd)' varianza dada por los efectos 

a d it ivo s de l os genes (Vad ) , y var i anza de interacción adit i va x 

aditiva o epi státi ca (Vi) : 

Vq = Vd + Vad + Vi' Y así: 

Vf = Vad + Vd + Vi + Va 

De la mi s ma forma, l a varianza ambiental puede ser partida más 

finamente (ver Falconer 1981). 

Deb ido a que l a estimación de l componente genét i co de los 

caractere s se basa nec esariamente en el parecido entre parientes, 

la g enéti c a cuant i tativa hace u s o d e grupos de . indiv i duos de 

parentesco conoc i do ( Falconer 1 9 8 1 ). Conociendo la varianza 

genét ica de un c a rác ter, se puede calcular s u hereda bi lidad, h', 

que e s la p roporc i ón de varianza genét ica respecto a la varianza 

fenotí p ica total (y por t anto toma valores de O a 1 ) como: 

h' = Vq/Vt, 

l o que se conoce como heredabilidad en e l sentido amplio (h· b ). 

Por otra parte, s i la heredabi l idad se obt iene de l a proporci6n: 

h' = Vad/Vf ' 

se d eno mi na heredab i li dad en el s e nt ido e s trecho (h· n ). 
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Generalmente sé considera que el parámetro conocido como 

heredabilidad en el sentido estrecho, a diferencia de la 

heredabi l idad en el sentido amplio, es mejor estimador de la 

variabilidad genética relevante para la selecci6n, debido a que es 

sobre la varianza aditiva sobre la cual opera la selecci6n natural 

(Fisher 1958, Falconer 1981). La dominancia puede producir 

semejanza entre los parientes, pero sus efectos son transitorios y 

desaparecen si los alelos dominantes no son heredados por la 

descendencia, por lo que si existe varianza de dominancia en un 

carácter, su heredabilidad puede estar sobreestimada. Por otra 

parte, la varianza de interacción produce un resultado similar, ya 

que sus efectos no son aditivos, sino mUltipicativos, y pueden 

variar dependiendo de las distintas combinaciones de genes/alelas. 

Los métodos más usados para estimar la heredabilidad de un 

carácter son la regresi6n padre-hijos como: 

Yh = 8Yp ' 

donde Yh es el carácter en los hijos (medido como desviaciones 

respecto a la media poblacional al tiempo t+l) , Yp es el carácter 

en el padre (medido como desviaci6n respecto a la media 

poblacional al tiempo t), y 8 es el coeficiente de regresi6n 

padre-hijos. Ya que el padre aporta ~ de su genotipo "a cada hijo, 

la covariaci6n entre padre e hijos es en promedio ~. Por lo tanto, 

8 es equivalente a \h2. 

Por otra parte, si tratamos con organismos longevos, es dificil 

realizar las correlaciones padre-hijos, por lo tanto se usa otro 

método, intra-generacional, denominado medios-hermanos o hermanos 

comp l etos. Aqui, se trata de obtener el componente genético en 

común que poseen los hermanos, ya sean medios o carnales. Mediante 
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aná lisis de vari a n z a, se obt ie ne el componente de varianza 

esperado debido a uno o a los dos progenitores , a part i r del 

cuadrado medio del efect o "entre progenitores". Este componente es 

equivalente al c oeficie nt e de correlac ión intraclase, t, el cual 

es equiva l ente a la c ovarianza entre hermanos. si se trata de 

medios hermanos por parte de l padre (es decir , el padre se cruzó 

con varias hembras ), la covarianza genética aditiva entre l os 

hermanos e s de \, por tanto la h 2 =4t¡Vf . si se trata de hermanos 

comp letos ( los mismos progenitores par a una familia), la 

covari anza ge nética aditiva entre los hermanos es de %, por tanto 

la h 2 =2t¡Vf (ver Falconer 1981) . 

La re l ación de este parámetro de la genét ica cuantitativa con 

la evolución se puede aprec iar a continuación, ya que la 

heredabilidad es un parámetro que permi te estimar la r e spuesta a 

la s elección como : 

R = Sh 2 , 

donde R es la respuesta a la selección (de sviación media del 

carác t e r de las progenies de los progen itores seleccionados 

respecto a la media pob l acional ) , y S es el diferencia l de 

s elección (desv iac ión med ia del carácter en los progenitores 

seleccionados respecto a la medi a de la población). Si 

selecc ionamos un grupo de progenitores que en conjunto tienen un 

promedio alto o pequeño de un carácter (selección por t runcaci6n), 

y medimos el mismo carácter en sus hi jos, podemos obtener la media 

del c arácter de los hi j os , y relacionar amba s medias con la de la 

población. s i existese una asoc iación estrecha entre los promedios 

de los hi jos (en conjunto) con los de sus progenitores, se dice 
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que hay una respuesta a la selección por truncación, y es una 

señal de que el carácter es heredable. Por lo tanto, rearreglando 

la ecuación anterior obtenemos la heredabilidad (Falconer 1981): 

b a = R/S 

A esta heredabilidad se le conoce como heredabilidad realizada 

(bar)' y es una aproximación para conocer la varianza genética 

aditiva del carácter. Finalmente, el cociente entre el diferencial 

de selección y la desviación estándar del carácter mide la 

intensidad de la selección (i): i=S/a, el cual es interpretable en 

términos de adecuación (Lande y Arnold 1983) . 

Aunque estas medidas de la genética cuantitativa han sido 

aplicadas principalmente en animales y plantas domesticados para 

su mejoramiento (ver Falconer 1981, Lewontin 1974), y en 

poblaciones experimentales (p. ej. Drosophila), su aplicabilidad a 

las poblaciones silvestres es directa y se ha extendido en años 

recientes (ver abajo). 

Una de las bondades del análisis cuantitativo es que podemos 

aplicarlo en poblaciones silvestres, y medir un número amplio de 

caracteres, lo que se aproximarla a evaluar la variación 

fenotipica total del organismo, que es el nivel al cual la 

selección opera. 

CARACTBRISTICAS DB HISTORIA DB VIDA DB LOS ORGANISMOS 

Las caracterlsticas de los organismos que afectan su 

desarrollo, reproducción y muerte son englobadas bajo el término 

de caracteristicas de historia de vida (Crawley 1987). Se han 

analizado los patrones de estos caracteres en diversos organismos 

y en diferentes ambientes (Stearns 1977). Un ejemplo claro de 
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é s to lo c onst i tuye la propo s i c i ó n de las e s tra t eg i a s r y K 

(MacArthur 197 2, e n Crawley 1987 ), par a designar a especies con 

comportamientos ecológi cos disImi l es en as i gnac i ón de energIa a l a 

rep rod ucción, ta s a d e crec i miento, h a b i lidad compet i tiva, 

dispersión, uso de los recursos, etc. (Pianka 1976). El ha llazgo 

de diferencias ent re las espec i es, ha llevado a preguntarse en qué 

tipo de háb i t a ts se f a vorecerl an c iertas combinaciones de 

c arácter I s tic a s. Sin embargo, aún c uando modelos de optimización 

pudieran pre dec i r un fe notipo (o estra tegia) óptima para una 

amb i ente dado , f recuentement e l os dat os emp íricos muestran que en 

di c ho a mbi ente ex ist e n diversas s olucio n e s dadas por los 

or ganismos a un mismo problema de sobrevi vencia y reproducción 

(Cr a wley 19 8 7). Los o rga n ismos no se d esempeñan como mejor 

pudi e ran hacerlo, sino como pueden, e s decir, de manera óptima 

dadas c i erta s restr icc i ones ont ogenéti ca y fi l oge nét icas, y que la 

máxima adaptación imag i nada (ideal, en los modelos) no siempre es 

pos ib l e alc a nzar la (c f . Jacob 1977, Lewontin 19 78). Se ha hecho 

c l aro par a l os ecólogos que exi s t e n conflictos entre l os dist i ntos 

caracteres de his t o r i a de vida q ue cont ribu yen a la adecuación 

(ver Craw l ey 1987), a la vez que la gran var i ac i ón 

i n t r a poblaciona l en es tas caracter I st i cas de t ectada en la 

naturaleza , hace que el "indiv i duo promedio" (y la est rategia de 

histo ria de v ida ) deba ser t ratad o con cuidado en la 

interpretación (Crawl ey 1987). Entonces, es probable que un 

patrón de historia de v ida a nivel de poblac ión vida exista , pero 

dada una amplia var iabilidad i nd ivi dua l quizás s ea relevant e su 

a ná lisi s , más q u e la bú s q ue da de u n p atr ó n en si mismo . 
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En otro contexto, y relacionado directamente con lo anterior, 

se encuentra el análisis de la variabilidad de estos caracteres. 

En la medida que un carácter de historia de vida represente una 

adaptaci6n (Venable 1984), es posible el análisis de su evoluci6n. 

rmpllcitamente se está considerando la posibilidad de evoluci6n de 

las historias de vida por selección natural. Un principio 

indispensable para esta evoluci6n es que el rasgo sea heredable 

genéticamente. Este principio es igualmente necesario para un 

cambio en la estrategia de historia de vida aún por un proceso 

estocástico como la deriva génica, proceso que podrla producir 

adaptaciones por azar. No obstante, esta posibilidad es remota 

(Wright 1988). 

Varios estudios han evaluado la variabilidad genética de las 

poblaciones en las caracterlsticas de historia de vida. Venable 

(1984) ha revisado los estudios en los cuales se ha evaluado la 

variabilidad genética de caracterlsticas de historia de vida. De 

141 caracteres medidos en 22 especies de plantas (en ocasiones en 

varias poblaciones), en aproximadamente el 75% de las estimaciones 

se detect6 variabilidad genética. Es decir, en dichos caracteres 

existe la posibilidad de selecci6n posterior, a menos que existan 

limitaciones dadas por correlaciones negativas entre los 

caracteres que determinan la adecuaci6n (Antonovics 1976, Falconer 

1981, Endler 1986, Rose 1982). 

Una derivaci6n del teorema fundamental de la selección natural 

(Fisher 1958) es que la adecuación o de los caracteres asociados a 

ella debieran contener muy poca variabilidad genética (Falconer 

1981), si suponemos que la selecci6n ha estado operando sobre ella 

por muchas generaciones. Entonces, ¿es contradictorio detectar 
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v ariabi l i d a d genética en estos componentes? La r e spuesta es sl y 

no. En primera instancia, ésto pudiera ser indicación de que la 

selec c i ón no ha operado de manera consta nt e sobre dicha varianza 

pero, por otro lado, aún cuando l a se l ecc i ón esté operando, su 

efecto puede no ser detectado debido a selección antagónica en 

d o s c aracteres corre l acionados, como s e mencionó arriba. Es 

p osibl e encontrar cara cteres asoc i ados c on la adecuación que 

posean heredabil i dades positivas, mi entras otros no tienen 

varianza genética. De estar corr elacionado s nega t ivamente estos 

caracte res se explicarla as l la ausenci a de variabi l idad en uno de 

e l los. Observ ando los datos presentados por Venab le ( 1984), es 

apreciable que carac t er l sticas como la germinación, la 

sobre v i vencia y la fecundidad tienen, en general, heredabi l idades 

más pequeftas que otros caracteres (~.g. estatura, b i omasa, etc. ) . 

De e s ta f orma, los resu l tados parec en no a parta rs e d e las 

expectativas del teorema . También, la selección podrla fluctuar en 

intens idad e incluso revertir su dirección t emporalmente, lo que 

puede disminuir la erosión de la variabil idad genética, al igual 

que l a se l ección dependiente de la fr ecuenc i a . F inalme nte, es 

pos i b le t ambién que la vari a b i l idad genética remanente en una 

pob lació n puede s er neut r a y no estar afectada por selección 

(Darwin 1859). 

De ma nera anál oga, un anál i sis de 75 especies de animales 

s i lvestres revela que la variabi lidad g e nética de los caracteres 

asociados con l a a decuac i ó n es p equeña en c omparación con la 

observada en otros no asociados con ella (Mosseau y Roff 1987). En 

una muest ra de 1120 estimac i ones de heredabi l i dad, l os valores más 
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pequeños son para caracteres de historia de vida, seguidos por los 

conductuales y fisiológicos, y los valores mayores fueron para los 

caracteres morfológicos; no obstante, también es claro que existen 

cantidades pequeñas, pero estadísticamente significativas, de 

variabilidad genética para muchos caracteres de historia de vida. 

Los autores concluyen que la evidencia empírica apoya la 

proposición del teorema fundamental de la selección natural de 

Fisher (1958). 

Un compromiso común en estos estudios, es encontrar la conexi6n 

entre la variabilidad genética y la selecci6n natural, ya que en 

contadas ocasiones se han medido de manera simultánea. 

SBLBCCIOH HATORAL 

La selección natural es uno de los conceptos más importantes de 

l a biología evolutiva, y de la ciencia en general (Roughgarden 

1979). Concebida la teorla de la evolución por selecci6n natural 

independientemente (Darwin y Wallace 1858), se definió como "la 

preservación de las variaciones favorables y la eliminación de las 

dañinas" (Darwin 1859). Sin embargo, el concepto de la selección 

natural es más amplio e incluye otros tipos de selección aparte 

del direccional enfatizado por Darwin. La evolución por selección 

natural incluye tres principios: variación en los caracteres de 

los individuos, asociación de dicha variación con su adecuaci6n, y 

control genético de la variabilidad (Lewontin 1970, Endler 1986). 

Aunque las leyes de la herencia no fueron conocidas por Darwin, él 

sabía que la teorla requerla de herencia para cumplirse. 

La selecci6n natural se considera como el mecanismo responsable 

de la adaptación de los organismos (Lewontin 1978, Gould y 
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Lewo ntin 1 9 79 , Antonov i cs 1987), y de g r a n part e del c a mbio 

evolutivo en la historia de la vida . Por desgrac ia, deb i do a lo 

l6gi c o que resulta que este mecanis mo opere en la naturaleza, hubo 

pocos intentos de de tectarla en l as poblac iones nat urales después 

de l estab l ecimiento de la teorla darwi n i ana. Ha sido hasta las dos 

últimas décadas que el número de e s tudios se ha incrementa do de 

manera notable (Endler 1986, Ant onovics 1987). 

La e scasez d e estud ios de esta lndole parte de dos fuentes: 

primero , cómo med ir la var i ación genética de las pob l aciones 

(pr i mer pr i nc ip io ), y segund o , cómo medir l a ade c u a ción (segundo 

princ ipio). La va riabilidad genétic a de l a s poblaciones natura l es 

ha s ido muestread a con cer teza a partir de 1 966 con la 

i ncorporac i 6n de la e l ectroforesis en g el para el estudio de 

pol i mor fismos enz i máticos. Sin embargo, esta variación no siempre 

tiene una relac ión directa con l a variación f e notlpica en otros 

caracteres o bien puede no ser blanco de la selección (Lewontin 

1974). En e l caso de la adecuación t o t al d e l os orga ni s mos, el 

prob lema ha s i do resue lto en parte , mid iendo los componentes 

c onsid e r andos más importantes de e l la (Falconer 1981, Lande y 

Arnold 1983, Shorrocks 1984) . 

Recient emente, Lande y Arnold (19 8 3) y Ar no l d y Wade (1984a) 

han propuest o una metodologl a para es t i mar el efecto de la 

se lección n a t ura l sobre caracter e s métricos (de dist r ibuc ión 

cont i nua ) . De esta forma, es pos ible medir e l modo y la intens idad 

de la se lecc i ón, op eran do sobre diferentes caracteres d e l os 

organismos que pueden esta r correlacionados entr e s I. Básicame nte, 

se fundamenta e n aplicar un aná lisis de regresión múlt iple de la 
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adecuaci6n relativa individual sobre los caracteres que pudieran 

ser blanco de la selecci6n o estar correlacionados con aquellos 

(Lande y Arnold 1983), acatando los supuestos de los modelos 

e&tadlsticos (Kitcbell-olds y Shaw 1987). La detecci6n de un modo 

de selecci6n en particular (direccional, diversificadora, y 

estabilizadora) se realiza mediante la interpretaci6n de los 

coeficientes de reqresión lineales (selección direccional) y 

cuadráticos (selecci6n estabilizadora y diversificadora, 

dependiendo del signo) (ver Cap. 111). Este método tiene una 

extensi6n directa al efecto de la selecci6n sobre la variabilidad 

genética de la poblaci6n y no s610 a nivel fenotipico (Lande y 

Arnold 1983, Lande 1988; ver Rausher y Simms 1989 para su 

aplicación). Adeaás, extensiones de esta metodologia (Arnold y 

Vade 1984a,b) peralten estiaar el componente de selecci6n sexual, 

as! co.o .edir la selecci6n en diferentes fases del ciclo de vida 

de los orqanisaos (ver Kalisz 1986 como ejemplo de su aplicaci6n) . 

A partir de la proposición de esta metodologia, se han 

producido varias esti.aciones de la selecci6n natural en 

poblaciones silvestres (Tabla 1.1, al final de este Capitulo). De 

las 21 especies analizadas, el grupo mejor representado es el de 

aves (7 especies, 8 estudios), y el de plantas (10 especies). Para 

insectos sólo se reqistraron dos estudios, y uno para crustáceos; 

es notable todavla la ausencia de muchos grupos como el de los 

maalferos y reptiles. 

se estiaaron aproxi.adamente 652 coeficientes de selección en 

los datos de la Tabla 1 . 1 . , correspondientes a varios caracteres, 

en diferentes poblaciones, en diferentes tiempos. En su gran 

aayorla no se detect6 selecci6n natural sobre algún carácter. S610 
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en 98 oca sione s se regi s tr a un coeficiente de selecci6n 

significativo; de este conjunto de estimados, el 75% c orresponde a 

l a selección d ireccional (tanto pos itiva como nega tiva), el 21% a 

la s e l e cc i6n estabi li zadora, y s610 el 3% a la selecci6n 

diversificadora. No sabemos si est a informaci6n sea un reflejo de 

como opera preponde ranteme nte la selección natural, aunque Endler 

(1986) re co n oce que existe poca eviden c ia de sel e cci6n 

divers i f i c a dora en la naturaleza. Por otro lado , la se lecci6n 

dire ccional reconocida por Darwin (1859), e s e l modo prevaleciente 

d e se l ecc i 6n, aunque hay qu e cons i derar que la selecci6n 

estabilizadora se ha est i ma d o e n menos ocasiones que la 

direcciona l (ver Tabla 1 .1). También hay que considerar la cr1tica 

de Grafen (1988, citada arriba), en el sentido de que algunas 

adapta ciones no denotan el efecto de la selecci6n contemporánea, y 

la de Wa de y Ka lisz (1990, ve r t ambién Mitchell-Olds y Shaw 1987, 

1990), en el sent i do de que los análisis mu l tivariados de la 

selecci6n son i nsuficientes para detectar sus agentes causales, y 

de que no s610 es importante d e scribi r c 6 mo está operando la 

selección, sino también el porqué; al mi s mo tiempo sugieren el 

complemento de estos a nál i sis con la experimentaci6n, manipulando 

la variac i 6n fenot1pica. 

La Tabla 1.1 demuestra que: 1) la selección puede actuar sobre 

varias cara c ter1sticas simul táneamente, 2) la dirección del cambio 

puede ser en e l mismo sentido o inc l uso opuesto, 3) pueden act uar 

dos formas dist i ntas de selección s obre un mismo carácter , 4) l as 

i ntensidades de se l ecc i 6n pueden variar en el espacio, 5) las 

intensidade s de sel e cción puede n variar en el t i empo, 6) la 

24 



selecci6n direccional en dos caracteres correlacionados 

negativamente puede no producir ningún cambio apreciable en las 

medias poblacionales (ésto no es evidente de la Tabla ya que no se 

muestran las correlaciones entre caracteres), 7) pueden operar 

simultAneamente selecci6n sexual y selecci6n natural, y 8) sus 

efectos pueden ser encontrados. La Tabla 1.1 resume 22 estudios, y 

no en todos se ha detectado selecci6n natural significativa en 

algún carActer; pero es de interés remarcar que en algunos de los 

estudios se han puesto a prueba hip6tesis adaptativas: por 

ejemplo , se ha analizado si la variacidn individual en 

morfologia floral tiene consecuencias en la fecundidad (cf. 

Schemske y Horvitz 1989, Herrera 1990); si caracteres de historia 

de vida como el tiempo a la germinaci6n (Kalisz 1986, GonzAlez­

Astorga 1991), o el tiempo de floraci6n (Dominguez 1990) son 

seleccionados; y también, si existe selecci6n de la resistencia a 

los herbivoros en plantas (Berenbaum et al. 1986, Rausher y Simms 

1989, el presente estudio) . 

En muchos trabajos se desconoce si la variación bajo selección 

tenia variabilidad genética (Excepcionalmente, la mayoria de los 

estudios con aves presentan evidencia de variaci6n genética.) Una 

gran ventaja de estos análisis de selecci6n, es que se puede 

llevar a cabo de manera sencilla en condiciones naturales y 

experimentalmente. En la medida que haya mAs estudios de esta 

indole, tendremos una mejor idea de la importancia de la selecci6n 

natural como mecanismo evolutivo. 

IRTBRACCION PLAHTA-BBRBIVORO 

Aunque se han realizado estudios formales sobre la interacci6n 
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entre plantas y h e rblvoros desde mucho tie mpo atrás (ver Ha rper 

1969 ), sobre todo en estudios de lndole agronómica, la "explos ión" 

de esta área se d ió baj o la inf luyente propos ición de Ehrlich y 

Raven (1 964) de que pla ntas y he r b l v o r o s , h an sostenido una 

interacc ión evo luti va es trecha que expli ca muchas de sus 

caracterlstic as. Asl, c a racteres como los metabolitos secundarios 

no tendrlan "razón de s e r" (ver Fraenkel 1959) en l a s plantas, si 

no se considera su i nteracción con herblvoros . 

Respecto de la import ancia de l os animales herblvoros para las 

plantas, existen puntos de vista dive r gentes . si se a naliza desde 

el punto de vista del ecos i stema, parec i era que el l os no f uesen 

importante s, ya que consumen, en gener a l, una f racc i ón pequeñisima 

de la p r oduct ividad primaria neta (ver Woodwell 1970). Sin 

emba rgo , los e cólogos no sól o están interesados en la cantidad de 

energl a q u e l os heb lvoros "mueven" dentro del ecos i stema, y de 

hec ho se s a be que esta c ifra varia enormemente de uno a otro (ver 

Crawl e y 1983). Los efectos de l os herblvoros se reconoce n a varios 

n i veles, d esd e e l c omun itario, e l poblacional, y el i ndividua l 

(Crawle y 1983). 

Para una pob lación de p l antas, los anima l es h e rblvoros podrlan 

actuar c orno una l imita nte a su crecimiento poblacional (Louda 

1982 ), y en el c a so de un ind i viduo las consecuencias del daño 

pueden ser más obv i as. ¿Cuá l e s la consecuencia de que dentro de 

una población de p lant a s a l gunas sean más afe ctada s que otras por 

herbívoros ? ¿ Se pro du cen dichas diferencias por fenómenos de 

carácter ambie ntal (por ejemplo , s u di stribución espacia l), o 

exi s te n di f erenci as aso c iad as a su genot i po? 
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La variaci6n interindividual en plantas respecto al da~o que 

pueden recibir por herbIvoros ha sido considerada hasta muy 

recientemente . La importancia de dicha variación reside en el 

hecho de que el herbivorismo produce efectos negativos sobre la 

adecuaci6n individual; en virtud de que la variaci6n en 

resistencia a los herbIvoros es necesaria para la evoluci6n de la 

resistencia en las poblaciones vegetales, su medición r 

esulta importante. No obstante, la presencia de variación no es 

suficiente para que un mecanismo evolutivo como la selecci6n 

natural fomente la resistencia, sino que es necesario contestar la 

pregunta de si dicha resistencia tiene o no una base genética. 

Aún cuando es claro que: 1) los herbIvoros afectan 

negativamente la adecuaci6n de las plantas, y 2) existe amplia 

variación fenotlpica en resistencia a los herbIvoros (cf. Marquis 

1991), poco se conoce de la base genética de la resistencia, y de 

la acci6n de la selecci6n natural sobre dicha variabilidad. Una 

revisión no extensiva de la literatura sobre estudios eco16gicos y 

genéticos de la resistencia a los herbIvoros en poblaciones de 

plantas, revela que existe cierta base para afirmar que la 

resistencia fenotlpica observada está controlada genéticamente 

(Tabla 1.2, al final de este CapItulo) . En la mayor1a de las 

estudiadas, se reportan heredabilidades estadIsticamente mayores 

de cero, ya sea de la cantidad de da~o recibido por las plantas, o 

de caracterIsticas que producen resistencia (i.~., tipo y densidad 

de tricomas, compuestos secundarios que inhiben o reducen el 

consumo de tejido, etc.). La presencia de variabilidad genética 

para la resistencia a herbIvoros o caracteres asociados con ella, 

permite inferir que puede ocurrir selecci6n sobre esos caracteres. 
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Sin emb argo, más de la mitad de los estud i os reportados 

corresponden a espec ies c ultivadas, y menos en poblaciones 

silvestres . En l os e studios c on especies cultivadas se faci l ita la 

experimentac ión y la e stimación de parámetros g e néticos (por 

ejemp l o la here da bi l i dad ) , ya que pueden rea l izarse en 

laboratorios o en parcelas similares a l os sit ios donde crecen 

dichas pl antas. Por el c ontra r io, l os ecólogos c o nfrontan 

problemas de variabilidad espaci a l, l ongevidad de las especies, un 

gran número de herb1 voros , etc., que contr ibuyen a la 

heterogeneidad de t écnicas que se emplean en la est imación de l os 

parámetros , y proba blemente de precisión en los resultados. 

El análisi s ge nético de la res i stencia a los herb1voros, as1 

como la medición de la selec c ión natural de dicho carác ter en el 

campo (ver Berenbaum et al . 19 86, Rausher y simms 1989, en la 

Tabla 1 .1 ), permi t irá obtener una vi s ión más amplia acerca de la 

e vo luc ión e n l as poblaciones naturales a e ste respecto. sin 

embargo, la evidenc ia es todav1a insuficiente (véase revis i ón en 

Marquis 1991). 
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Tabla 1.1 . Estimación de la selección natural y/o sexual 
(fenot1pica) en poblaciones silvestres de plantas y animales 
usando los métodos propuestos por Lande y Arnold (1983) y Arnold y 
Wade (1984a). Los gradientes de selección (8 y r) indican el modo de 
selección. 8 positivos indican sel ección direccional para valores 
mayores del carácter medido, y 8, negativos lo contrario. r positivos 
indican selección diversifica dora, mientras que r negativos indican 
selección estabilizadora para un carácter dado. Los coeficientes de 
selección significativos son seguidos de un asterisco . En algunos 
casos sólo se indica el modo de selección y si es significante. 

ESPECI E 
(TAXON) 

y 
SITIO DE 
ESTUDIO 

Buschistus 
vario la tus 
(Hemiptera) 

India na, EUA 

COMPONENTE DE ADECUACION 
ANALI ZADO y RELACIONADO CON: 
CARACTER BAJO SELECCION 
O CORRELACIONADO CON OTRO 
SI SELECCIONADO (Y NO ME­
DIDO) 

Supe rvivencia 
Tamai'lo de: 
cabeza 
tórax 
escutelo 
ala anterior 

ARTROPODOS 

Burosta Fecundidad 
sOlidaginis medida por: 
(Diptera) Tamai'lo de 1983-1984 

i984-1985 Insecto for- agalla 
mador de agallas. 
Pennsylvania, 
EUA 

G&IIIIIlarus Exito en el apareamiento 
minus Estruct uras sensoriales: 
(Amphipoda) MACHOS 
crustáceo lo Long. pedúnculo antenar 
cavernicola 1986 

1987 
2. No. de segmentos 

Virginia del del flagelo antenar 
Oeste, EUA 1986 

1987 
3 . No. de omatidias 

por ojo 1986 
1987 

29 

8 

8 

-0.03 
0.58* 
0.17 

-0.74* 

r REFERENCIA 

Lande y 
Arnold 
(1983 ) 

8 r Weis y 
Abrahamson 

0.07* -0.01* (1986) 
0.06* -0.01* 

Jones y 
Culver 

8 (1989) 
-0.124 

0.463* 

0.118 
0.158 

-0.351* 
-0.299* 



Tabla 1 .1. Continuación: Gammarus minus. 

HEMBRAS 
8 

1. " 1986 - 0 .09 3 
1987 0 .460* 

2. " 198 6 0 . 05 3 
1987 0 .018 

3 . " 1986 - 0 .2 03* 
1987 -0 .259* 

VERTEBRADOS 

Rana Impor tancia del tamaño 
catesbeiana de l c ue rpo en : 
(Anura) 1) Selección sexual: 8 

éxito en el apa r e amient o 5 . 674 
Michigan , 2) Se lecc i ón na tura l : 
EUA Ferti l idad por apa reami ento 0 . 805 

Supervive nc i a de los 
Da tos de de sce ndientes 1 .084 
Howard ( 1979) 

Pass er 
domesticus ** 
(Pass er inae) 

Rhode Is1and , 
EUA 

3) Se lecc ión total 

Supe rvivencia 
Tamaño : 
HEMBRAS 

Peso 
MACHOS 

Peso 
Long . del cue rpo 

7 . 563 

8 
- 0 . 52* 

- 0.2 7* 
-0.52* 

r 
-0 .4 5* 

Arnold y 
Wade 
(1984b) 

Lande y 
Arno l d 

(1983) 

** Lo s res u lta d o s correspo nde n a u n rean~l i s is de lo s dat os de 
Bumpus (1899). El c oeficiente que indica s e l ección esta b iliza dora 
fue obten i do para el Component e Principal 1 que i nc l uye 9 medi c i ones 
d e cada ave , y es una medida de l tamaño genera l (exp lica el 70% de 
la varia nza) . 

Geospiza 
coniros t ris 
(Geosp i z i na e) 

Isla Genovesa, 
Ga l~pagos, 
Ecuador 

supervivencia 
JUVENILES: 

l. Pr ofundo del p i co 
2. Long . de l pico 
3. Ancho del p ico 

Longevidad 
MACHOS : 

1 .- " 
2.- " 
3 .- " 

HEMBRAS : 
1.- " 
2.- " 
3.- " 

30 

8 
ns 
ns 
ns 

ns 
ns 
ns 

-0 . 11 
0 . 17* 

- 0 . 03 

Grant (1985) 



Tabla 1.1. continuación: Geospiza conirostris. 
Exito en apareamiento 8 
MACHOS: 

1980 4. Plumage** 0.38* 
5. Canto del macho*** 

en el territor i o vecino 0.26* 
1981 4. " 0.32* 

5. 11 0.29* 
1982 4. " 0.23* 

5. ti 0.31* 
ninguna de las medidas del pico fueron 
significativas con relación a la adquisi­
ción de parejas por l os machos en los tres 
años. 

Tamaño 
1. " 
2. 11 

3. n 

de nidada en hembras ( 1978) 
-0.31 

0.21* 

no . de hijos que alcanzan 
reproducción/no. de huevos 

0.19 
la 

1. " -0.57 
2 . " 0.43* 
3. " 0.13 

**los machos con plumage más obscuro obtienen pareja más rápido. 
*** Existen dos tipos de canto (A y B). Los machos que establecen 
territorio junto a un macho de canto distinto tienen mayor 
probabilidad de obtener pareja. 

Me10spiza 
.e10dia 
(Passerinae) 

Isla 
Mondarte, 
Columbia 
Británica, 
Canadá 

JUVENILES: 
Supervivencia en invi erno de 

individuos (1975-1979) 
1. Peso 
2. Long. del ala 
3. Long. del tarso 
4. Long. del pico 
5. Pro fundo del pico 
6. Ancho de l pico 

ADULTOS: 
Reproducción 
l. " 

en hembras (1979) 

2. " 
3. ti 

4. " 
5 . 11 

6. " 

8 
0.08 
0.08 

-0.32* 
0.18* 

-0. 10 
0.08 

0. 12 
-0.14 

0. 38* 
-0.30* 

0.02 
0.24 

Sel ección sobre 2 Componentes Principales: el no. 1 (CP1) 
representa una var i ab l e de l t amaño general de las aves 

Schluter 
Y smith 
(1986) 

y explica el 42%. El no. 2 (CP2) representa l a forma del pico 
respecto el tamaño del cuerpo. 

Supervivencia en invierno; 
sólo se detectó selección 
direccional negativa sobre 
el CP1 en hembras (1979-1980) -0.53* 
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Ficedula 
hypoleuca 
(Muscicapida e ) 

Uppsala, 
Suecia 

Reproducción 
se detect6 s elecci6n 
direcc i onal positiva 
sobr e el CP2 en he mbras 
En He mbras (1979): 8 

0.38* 
-0.30* 

Long . del tar s o 
Long . del p ico 

supervivencia 
JUVENILES : 

Long. del tarso 
Long. del tarso 

Ex i to Reproducti vo 
MACHOS ADULTOS: 

Long. del tar s o 
Hembras adultas: 

Tamaño de nidada** 

" 11 

Al atalo y Lundberg 
(198 6) 

Sel e cción direc c ional pos i tiva* 
Se lección est a b i lizad ora* 

Se l ección esta bi lizadora* 

Se l e cción direc c iona l positiva* 
Sel ección e stab i l i zadora* 

** El tama ño de nidada ( "clutc h s i ze" ) está c orre lacionado con l a 
long. de l t arso. 

Geospiza 
con iros t r i s 
(Geospiz inae) 

Isla Genoves a, 
Galá pagos , 
Ecuador 

Geospiza 
magnirostris 
(Geospizinae) 

Isla Genovesa , 
Galápagos, 
Ecuador 

Supervi venc i a 
JUVENILES (1984-198 6) : 

1 . Long. de l pico 
2. Profundo del p i co 
3. Long. de l t arso 

ADULTOS (1983-1984) : 
1. " 
2. ti 

3. " 
ADULTOS (1984-1985 ) : 

1. " 
2. " 
3. 11 

Ex ito e n e l aparea mi e nto 
(MACHOS ) : 

1. " 
2. " 
3 . .. 
Supervivencia 
TOTAL (1983-1986): 
1 . ti 

2. " 
3. 11 

Supervivenc i a 
MACHOS (198 4-1985): 

1. Long . del p ico 
2 . Pro f u ndo de l p ico 
3 . Long. de l t arso 
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8 
0.19 
0 . 08 
0. 47* 

-0 .22* 
-0.05 
-0.02 

- 0 . 05 
0 . 37 * 
0. 14 

-0.01 
0 . 32 * 

-0.08 

-0 .2 8 
0 .2 7 
0 .24 

B 
0 .3 3 
0 . 62 * 

-0 . 14 

Grant y 
Gra n t 

( 1989) 

Grant y 
Grant 

(1989 ) 



Tabla 1.1. continuaci6n . 

Passer 
domesticus 
(Passerinae) 

Hollensted, 
Dinamarca 

Supervivencia en otoño, 
invierno, éxito en el 
apareamiento y éxito reproductivo, 
sobre siete caracteres**. 

JUVENILES MACHOS: 

M</)ller 
(1989) 

S610 se detect6 sel direccional positiva 
para el tamaño del "estandarte"*** 

JUVENILES HEMBRA: 
No se detect6 selecci6n en ningún rasgo. 

ADULTOS MACHO: 
l. Selecci6n direccional negativa para el 

tamaño del "estandarte" en la sobrevi­
vencia de otoño. S=-0.55**** 

2. Selecci6n direccional positiva para el 
tamaf\o del "estandarte" en el éxito en 
el apareamiento. S=0.25 

** Longitud del ala, tarso, pico, profundidad del pico, peso 
corporal, y condici6n corporal (peso corporal*long. del tarso*exp3); 
el tamaño del "estandarte" s6lo en machos. 
*** El "estandarte" (badge), es un carácter sexual secundario de los 
machos que aparece después de la muda de otoño. Es un buen predictor 
del rango de dominancia, y es heredable (h 2 =0.60). 
**** S=d i ferencial de se l ecci6n (cambio en la media de la 
poblaci6n) • 

Pie.dula 
abicollia 
(Muscicapidae) 

Isla Gotland, 
suecia 

Pyr.nestes 
ostrinus 
(Estrildidae) 

cerca de 
Yaundé, 
Camerún 

supervivencia 
desde que dejan el nido 
hasta la edad reproductiva 

1981 l. Long. del tarso 
2. Peso corporal 

1982 1. 
2. 

1983 lo 
2. 

1984 lo 
2. 

1985 lo 
2. 

TOTAL: 
1) " 
2) 11 

supervivencia 
De JUVENIL A ADULTO: 

8 
0.01 
0.21* 

-0.01 
0.21 
0.12 
0.33* 

-0.06 
0.27* 
0.03 
0.27* 

0.03 
0.27* 

8 
en dos morfas (picos Pequeños 
pequeños y grandes: 

1. Peso -0.14 
2. Long. del ala -0.35 
3. Ancho del pico in!. 0.59* 
4. Ancho del pico supo -0.03 
5. Long. pico supo 0.99* 
6. Long. del pico inf. 0.94* 
7. Profundo del pico -0.36 
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8 
Grandes 

9.60 
0.34 

-0.34 
-0.44 

0.16 
-0.68 
-0.59 

Alatalo 
~ ª-.l. 

(1990) 

Smith 
(1990) 



Tabla 1.1. Continuación: Pyrenestes ostrinus. 
HEMBRAS 

lo 
2 . 
3. 
4. 
5 . 
6. 
7 . 

ADULTAS : 

" 
" 
" 
" 
" 
" 
" 

MACHOS ADULTOS : 

B S 
0 . 05 -0 .19 
0. 01 -0 .34 
0 .22 0 .02 

-0 . 55* 0 .34 
0 . 20 0.87 * 
0.06 -0 . 65 

-0.05 -0 . 51 

1." 0.16 0 .2 7 
2." 0 . 08 -0.09 
3. Ir 0 . 18 -0 . 24 
4. " - 0 .33* -0 . 12 
5. n 0 .24 -O .lB 
6. " -0 .4 0 0 .42 
7 . 11 O. 1 8 O. 1 3 

Se detectó además, selección diversificadora en e l ancho del p i co de 
l o s juveniles respecto de la sobrev ivencia. 

Pastinaca 
sativa 
(Umbelliferae) 

Champaign, 
Illinois, 
EUA 

PLANTAS 

Fecundidad 
con caracter es asociados 
a la resiste nc i a al herblvoro 
Depressaria pasti nacella 

Berenbaum et al. 
(1986) 

(Lepidoptera) y la adecuación: S 
1. Ola de floración -0 .148 
2. % de Ber gapten** e n semillas 0 . 883 * 
3. Cantidad de Bergapten en hoj as -0 . 354* 
4. % de Sphodin** en semillas -0 . 351* 
5 . Cantidad de Sphodin en hojas 0 . 500* 

** Furanocoumarinas, compuestos repelentes a fitófagos. 

Collinsia superv ivencia y fecundidad 
ver na sobre el tiempo de germinación : S 
(Scrophulariaceae) SITIO 1: 1982-1983 - 0 .2 01 * 

Illinois , 
EUA 

Impatiens 
pallida 
(Balsaminaceae) 

Monte sto Hilare 
Quebec, 
Canadá 

SITIO 2 : " " - 0 .214* 
SITIO 3 : " " - 0 . 327* 
SITIO 1: 1983-1984 - 0 . 062* 
SITIO 2: " 
SITIO 3 : " 

" 
" 

Análisis en 24 sitios. 
Supervivencia : 

1. Area de l c ot i ledón 
2. Día de inicio de 

producción foliar 
3. Ola de abs cisión 

del cotiledón 
4. No. hojas (ler mes) 
5 . No. ho jas (2do mes ) 
6 . Long. del tal lo 

(ler mes) 
7. Long. tallo (2do mes) 
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- 0 .116* 
-0.056 

SELECCION 
POSITIVA : 

5 s itios 
1 " 

o 

1 
1 
2 

o 

" 
" 
" 
" 
" 

r 
-0. 002 
0.035 
0 . 054 
0 . 004 
0.03 7 

-0. 019 

KalÍsz 
( 1986) 

DIRECCIONAL (S) 
NEGATIVA: 
O sitios 
6 " 

1 " 
Stewart y 

1 " Schoen 
8 " (1987) 
1 " 
9 " 



Tabla 1.1. Continuaci6n: Iapatiens palli4a. 
Fecundidad: 

l. " 2 n 4 " 
2. " 1 n 1 " 
3. ti O " O " 
4. " O " O " 
5. n 1 " 1 " 
6. n 4 " 2 " 
7. n 1 " 7 " 

lpoaopsis 
aqqreqata 
(Polemoniaceae) 

Exito reproductivo como: MACHO: HAMBRA: 

Colorado, 
EUA 

1984: 
1. Proporción pistilada** 
2. Exerci6n de estigmas*** 
3. Fecha de f l oración 
4. Long. de corola 
5. Ancho de corola 
6. Long . antera mAyor 

1985: 
1. ti 

2. .. 
3. n 

4. ti 

5. " 
6. n 

1. 
2. 
3. 
4. 
5. 

1986: 

" 
" 
" 
" 
" 

6. n 

TOTAL (1984-1986): 

8 r 
0.09 0.05 
0.04 0.09 
0.28* 0.14 
0.03 0.00 

0.04 0.21* 
-0.17 0.21* 

0.26 -0.06* 
0.26 -0.13 
0.20 -0.04 
0.27 -0.11 

-0.14 0.01 
0.03 0.07 

-0.01 0.26* 
0.04 0.14 
0.24* 0.09 
0.00 0.21 

1." -0.02 0.08 
2." -0.01 0.13 
3. n 0.22* 0.10 
4." 0.11 0.01 
5." 0.24* 0.03 
6 . " 0.11 0.08 

Campbell 
(1989) 

** Suma de las flores en la fase pistilada en todos los dlas del 
experimento, entre el total de flores en el mismo tiempo. 
*** Longitud del estilo y estigma menos la longitud de la corola. 

Calatbea Fecundidad: 8 r 
ovan4ensis 
(Marantaceae) Long. de la corola (1984) 0.059 0.079 Schemske 

" (1985) -0.126* -0.256 Y 
Los Tuxtlas, " (1986) 0.005 -0.006 Horvitz 
Veracruz, (1989) 
México 
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Tabla 1 . 1. Continuación . 

Ipomoea Fecundidad 
purpurea (resistenci a a herbivoros) 
(Convolvulaceae) ANALISIS FENOTIPICO: B r 

l. Tamaño de l a p l ant a 0.008* -0. 0000 07* 
Carolina 2. Daño por Heliothis - 0.119* -0. 358 4* 
del Norte, zaa 
EUA 3 . Daño por Chaatocnema 

confinis 
4. Da ño por Daloyala quttata 

y Matriona b icol or 
5. Da ño por herbivor os 

g e neralistas 
ANALISIS GENETICO**: 

1. 
2. 
3. 
4. 
5. 

" 
" 
" 
" 
" 

0 .2 38* 0. 0777 

-0.169* - 0 .346 

- 0 . 285* 0 .994 

0. 01 0* -0 . 0008 
- 0 . 7 06* 1. 22 0 

0 .405 9 . 872 
0.212 -50 .826 
0 . 723 15.99 0 

Rausher 
y 

Si mms 
(1989) 

**An á l is is que se ejecu t a s o bre los 
(genéticos) de los caracteres. 

v al ores reprod uctivos 

Da nthonia Mortalidad (M) y Fecundidad (F) en 5 poblaciones d e 
s p icata diferente edad s uces i ona l ¡ la uno e s l a más jóve n. 
(Graminae) B Scheiner 

Michigan, 1 2 3 4 
EUA 

1. Esfuer zo M -0. 09 0 . 19 0 . 25 0 . 36 
reproducctivo F 2 . 18 * 4.14* 4. 38* 8. 46* 
2. Long. del M -0. 07 -0.02 0 . 06 -0 . 2 3 

culmo F -0 . 10 -0 . 81 0 .32 - 2. 30 * 
3 . Long. de M 0 .04* 0 .06 0 . 0 3 0 .04 

h o ja F 0.15 * 0 .3 6* 0.15 0 . 40 * 
r 

1 2 3 4 

lo Esfuerzo M -1. 51* -8. 01 * - 3 .31* -4 . 12 * 
reproducctivo F 3.37 - 0 . 64 0. 94 3 . 12 
2. Long. del M 0 . 08 -0 . 142 -2. 27 * - 0 . 36 

culmo F -0 . 10 0 .4 7 -4. 17 1. 83 
3. Long . de M 0 . 01 -0. 05* - 0 . 04* -0 . 03 

ho ja F 0. 001 0 . 07 -0. 07 -0. 10* 

B r Viola 
cazorlensis 
(Violaceae) 

Fecundidad : caracteres florales: 
l . Long . pedúnculo de la f lor -2.12 * 1. 9 1* 

Sie r r a de 
Cazor la , 
Jaén , 
España 

2. Long . espolón** 
3 . Long . pétalo superior 
4 . Long . pétalo medio 
5. Long . pétalo infer i or 

** Aquí se acumu l a el néctar . 

36 

0.59 -0. 57 
- 1. 36 1. 55 

2. 58 -2.42 
-1. 69 1. 52 

(1989) 

5 

- 0 .39 
2. 71* 
0 .08 

-0.87* 
0 . 03 
0 . 25* 

5 

-1. 8 4 
2 . 82 

- 0 .30 
- 0 . 06 

0 . 00 
0 .02 

Herr e ra 
(1990) 



Tabla 1.1. Continuación. 

Brythroxy1on 
havanense 
(Erythroxylaceae) 

Fecundidad 8 r 
l. Olas a la floración 
una vez iniciadas las 

Chamela, 
Jalisco, 
México 

lluvias.** 1987 -0.188 
1988 0.150 

0.024 
-0.269 

Taqetes 
micrantha 
(Compositae) 
Pedregal de 

Supervivencia y Fecundidad 
l. Tiempo a la germinación 

una vez iniciadas las 
lluvias 

San Angel, D.F., 
México 
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8 r 

Oomlnguez 
(1990) 

-0.208* -0.017 
González-Astorga 

(1991) 



Tabla 1.2. Estimaciones de variabilidad genética para la resiste ncia 
a los herbívoros (o caracteres asociados a ella ). h 2 = 
heredabilidad. Cuando no se ha estimado la heredabilidad de 
la resistencia, se ·menciona el método usado para inferir una 
base genét i ca de la resistencia. Todas las heredabilidades 
son significativas, excepto cuando se i ndica con ns (no 
significativa) . 

PLANTAS CULTIVADAS 

PLANTA 
(Familia) 

Ipomoea 
batatas 

HERBIVORO 
(Orden) 

oiabrotica spp. 
systena spp. 

(Convolvulaceae) 

Híbridos de 
So1anum 
tubero sum x 

Chaetocnema 
confinis 

todos juntos 
(Coleoptera) 

Myzus persicae 
(Homoptera) 

s. berthaultii 

(Solanaceae) 

Sorqum 
vulqare 
(Graminae) 

Barrenador de 
t a l l os 

Me dicaqo Empoa sca fabae 
sati va (Homoptera) 
(Leguminosae) 

Med i cago Empoasca fabae 
sativa (Homoptera) 
(Leguminosae) 

CARACTER MEDIDO 

% raíces dañadas 0 . 45 
no . h oyos por r a íz 0.2 3 
índice de severidad 0 .37 
" score" de daño 0.3 9 

REFERENCIA 

% ra í ces dañadas 
túneles por raíz 

J ones et al. 
0 . 40 (1979) 
0 .2 5 

% de r a íces dañadas 0 .51 

2 tipos de tricomas 
glandul ares : 
Tipo A: 
Densidad 0.18 
Tipo B: 
Densidad 0 .22 
Tamaño de gota 
que sale del tricoma 0.64 

Mehlenbacher 
et al. 
(1984) 

no. de hoyos 
no. de túneles 
% de mina do 

0 .11-0.44 

no . de larvas y 
pupas 

Daño la. semana 
Daño 2a . semana 
No . de n infas del 
herb ívoro. 

0 . 13-0. 16 Rana e t al. 
0.06-0 .14 (1984 ) 

0.10 

0.3 1 
0. 31 Soper et al. 
0.56 (198 4) 

Pubescencia no glanduíar 
en 2 variedades: 
VAR . 1: 
Tallo 
Hojas 
VAR. 2 : 
Tal lo 
Hojas 
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O.Olns 
0.28 

0.59 
0.66 

Elde n et a l. 
(1986) 



Tabla 1.2A. continuaci6n. 

Phaseolus Empoasca kraamari No.de ninfas que se Kornegay et a l. 
(1986) vulgaris (Homopter a) desarrollan a los: 

(Leguminosae) 20 dias 

GrindeHa* 
camporum 
(Compositae) 

40 dias 
Nive l de daño 

% Resina cruda** 
Número del ácido 
% de ácidos de 

resina. 
Gramos de resina 

por planta 

Varo aditiva 
n n 

.. ti 

0.36 
0.50 
0.45 

0.29 

McLaughlin 
(1986) 

* Este estudio no fue hecho especificamente para analizar la 
r e siste ncia a los herbivoros. S i n embargo, ya que las resinas 
de esta planta podrian considerarse como compuestos de defensa, se 
ha menciona do este trabajo. 
** diterpenos. 

Lotus Arion atar 
corniculatus (Mollusca) 
(Leguminosae) 

Trifolium varias spp. 
repens de Mollusca 
(Leguminosae) 

PLANTAS SILVESTRES 

Daño asociado 
con polimorf ismo 
en la cianogévesis 
gluc6sidos. 

Daño asociado 
a un pOlimorfismo 

en la 

control genético 
de la Jones 

cianogénesis (1962) 

control 
genético 
de la 

cianogénesis 
cianogénicos. 

cianogénesis. 

Dirzo y 
Harper 

(1982a,b) 
Dirzo 

(1984) 

Pastinaca Dapressaria 
sativa pastinacalla 
(Umbell iferae) (Lepidoptera) 

cantidad tota l 
de 4 furanocou­
marinas, asocia­
a la resistencia 
en: 
Hojas 
semillas 

Ipomoea Chaatocnama Daño foliar 
purpuraa confinis 
(Convolvulaceae) (Coleoptera ) 

39 

0.67 
0.52 

0.09ns 
varianza 
aditiva 
signifi­
cativa. 

Berenbaum 
et al. 

(1986) 

simms y 
Rausher 
(1987) 



Tabla 1. 2B. Continuaci6n. 

solidaqo Eurosta 
altissima solidaqinis 
(Compositae) (Oiptera) 

Piper Has~a 95 spp. 
arieianum de i nsectos 
(Piperaceae) 

varias medidas de 
infesta c ión por d iferen-

Anderson 
et a l. 

(1989) el insecto : cia s e ntre 
% de tallos dentro clones siq -

de un c lan donde ficativa s . 
e l insecto intenta McCrea y 
ovipositar (punc iones) Abr a hamson 

% de t a l los puncionados (1987) 
con oviposic i ones 

% de t al l os c on 
agallas 

% de t allos puncionados 
que forman agal las 

daño foliar 
entre 4 ge no­
t ipos en un 
per iodo de 
3 . 5 años 

40 

diferenc ias 
s i gnifica­
tivas entre 
g enotipos . 
El orden de 
r esiste ncia 

Ma r quis 
(1990) 

o s uscepti­
bil i da d va ria 
en el t iempo y 
dependiendo 
de l herbivor o 
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INTRODUCCION 

Datura stramonium L. (Solanaceae) es una h i e rba anual erecta 

que alcanza hasta 2 m de altura y que se propaga e xc lusivamente 

por semillas. Esta hier ba es robusta y ampliamente ramifi c ad a 

dicotómicamente, con h o j as grandes de bordes i rr e g u larmen t e 

dentados, color verde obsc uro y con pec iolos muy grandes (F i g . 

2.1). Las hoja s al frotarse despiden un olor d e s a grada b le. Su s 

flores son tubulares, de c olor violáceo o b lanco, pero qu izás lo 

más caracter ístico de esta planta e s su f ruto, que es una cápsu la 

espinosa dehiscente (en c uatro v a l v as) y c o n muc has s em illas 

obscuras, reniformes. Esta especie ha sido amp liame nte es t udiada 

desde diferentes aspectos de s u b i olog í a, p or lo qu e a qu í res umo 

sólo algunos re laci onados con esta tes i s. 

ECOLOGIA DE POBLACIONES 

Aunque ~. stramonium tiene una amplia di s tri b uc i ón 

geográfica, en una local i da d dada las plantas se presenta n en 

parches o manchones cuya de ns i dad es variable espacia l mente. Q. 

stramonium está catalogada en varios países como una maleza nociva 

para la agr icultura (Weaver y Warwick 19 8 4 ). En México, e sta 

especie e s más bien una arvense o r uderal (sensu Baker 197 4). Sin 

embargo, cualqui era q u e sea el sit io d onde crec e , la 

característica distintiva de su há bitat es la perturba c ión humana. 

As í , es frecuente encont rar par c hes d e es ta sol anáce a en 

basureros, a orillas de los caminos, en c a mp os de cultivo 

abandonados, y en aquello s lugar e s donde la v e g e t a ción es 

removida. 
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Las plántulas de º. stramonium comienzan a emerger con e l 

inicio d e las lluvias, y el intervalo de emergencia puede durar 

más de un mes (R. Cabra les no publ., ver Cap. V). Bajo condiciones 

de cultivo o experimentales, la mortalidad de las plántulas puede 

ser tan alta como del 40 al 70% (Weaver y Warwick 1984), o tan 

baja como del 10% (Kirkpatrick y Bazzaz 1979). En condiciones 

naturales, en el Va l le de México, l a morta l idad puede ser tan a l ta 

co mo del 40 al 80%, para cohortes t empranas y tardias, 

respectivamente (R. Cabrales, no publ.). 

Debido a las altas tasas de crecimiento de esta hierba 

(Weaver y Warwick 1984), y a que las flores se originan en las 

bifurcaciones del tallo, una p l anta puede comenzar su reproducción 

temprano en su vida (primer mes). Ya que su crecimiento es 

indeterminado, el periodo reproductivo se extiende hasta la 

senescencia, pudiendo producir un gran número de flores, frutos y 

semi l l as. Una vez que las cápsulas se secan, abren 

logitudinalmente. Durante la dehiscencia las cápsulas permanecen 

en la planta, de manera que las semil l as caen al suelo cuando ésta 

es agitada. De esta forma, la dispersión de las semillas es 

básicamente por gravedad, aunque se sabe que las semillas pueden 

ser transportadas por agua (Weaver y Warwick 1984). Es probable 

que la dispersión más importante de las semillas ocurre y ha 

ocurrido a través de las actividades humanas. 

BIOLOGIA FLORAL 

Cuando se produce la primera yema floral, se origina tambi én 

la primera ramificaci ón de la planta una vez que se ha formado del 
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Figura 2.1. Car acteristicas de Datura stramonjum L . A.- Planta 
adulta , B.- flor, C.- fruto cerrado que muestr a l a s lineas de 
dehiscencia , D.- corte longitudi nal de una c ápsula , E .­
cápsula abier t a , F. - semilla, G.- porc ión de una flor c uando se 
ha removido el cáliz y coro l a : p = pedice l o, s = estilo , v = 
trazas vasculares, o = ovario, n = d isco nectar ifer o . La escala 
es igual a 1 cm de A a E¡ de 1 mm en F, y G est á a e scala 
natural. (A-F tomados de Weaver y Wa rw ick 198 4¡ G tomado d e 
Sharma 1972). . 
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sexto al octavo primordio foliar (Weaver y warwick 1984). Las 

flores miden de 3 a 6 cm de longitud, son perfectas y 

protándricas. Las flores permanecen abiertas por un dia, y la 

dehiscencia de las anteras ocurre antes de la antesis. La especie 

es autocompatible y por tanto las semillas se originan 

principalmente por autopolinizaci6n. Cada flor tiene cinco 

anteras que en conjunto producen unos 125 800 granos de polen 

(Sharma 1972); asimismo, la flor tiene un nectario en la base de l 

ovario (Fig. 2.1), cuyo néctar contiene 3.94% de azúcares. Este 

porcentaje es relativamente bajo comparado con el promedio (22.1%) 

de azúcares reportado para plantas con el sindrome de esfingofilia 

(Wyatt 1983), como Q. stramonium. Sin embargo, en el Pedregal de 

San Angel, se han medido concentraciones de azúcar en plantas de 

Q. stramonium que van del 10 al 20% (A. Búrquez, como pers.). 

Se ha reportado que las abejas meliferas, en la India, 

visitan activamente las flores de Q. stramonium para colectar 

néctar y polen (Sharma 1972). Sin embargo, no hay certeza de que 

promuevan l a fecundación cruzada. También, Grant y Grant (1983) 

indican que las flores de varias especies de Datura son visitadas 

por abejas de los géneros Bombus, Apis, Xylocopa, y Anthophora 

(Hymenoptera), y por los esfingidos Manduca sexta, ~ 

quinquemaculata, e Hyles lineata (Lepidoptera). Los autores 

reconocen que s610 los esfíngidos pueden ser considerados como 

polinizadore s legítimos, y aun cuando sus visitas las realizan 

casi siempre dentro de una misma planta (autopolinizaciones), 

posiblemente puedan llegar a mover polen de una planta a otra. 

También concluyen que las características de las flores de Datura 

están adaptadas primordialmente para la polinización por 
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esfingidos (según se interpreta de los síndromes de poliniza ción 

propuestos por Van der Pijl, cf. Baker 1983, Wyatt 1983). 

GENETICA 

Varias especies del género Datura han sido objeto de 

estudios genéticos. En particular, ~. stramonium ha sido la fuente 

de muchos descubrimientos en genética y biologia del desarrollo en 

plantas (Avery et al. 1959, Weaver y Warwick 1984). Básicamente, 

los estudios en Q. stramonium han estado enfocados a la 

citogenética: estudio de mutaciones cromosómicas y poliploidías , y 

su posible importancia en la evolución de plantas (Avery et a l. 

1959, Blakeslee 1921). El número cromosómico som~tico de Datura 

stramonium es 2n=24 (Blakeslee 1921, Avery et al . 1959, Spurná et 

al. 1981, Palomino et al. 1988). Asimismo, se han descubierto la 

existencia de triploides y tetraploides, y un gran número d e 

trisomias (2n=25) (Blakeslee 1921). En general, ~. stramonium es 

una especie polimórfica en cuanto a su cariotipo (Spurná et al. 

1981) . 

A partir de estudios de genética mendeliana se descubrió que 

un locus con dos alelos controla la expresión del color de las 

flores y el color del tallo. El alelo que codifica el color 

violeta es dominante sobre el blanco; las plantas con flores 

violáceas, tienen tallos rojizos, mientras que las plantas con 

flores blancas poseen tallos verde claro. La e xpresión de las 

espinas en la cápsula está controlada por otro locus, siendo el 

fruto con espinas dominante sobre el no espinoso (Bla keslee 1921 ). 

Estas diferencias entre plantas han sido denominadas formas o 
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variedades: (1) variedad stramonium: corola blanca, tallo verde y 

cápsula con espinas; (2) variedad tatula: corola violácea, tallos 

rojizos y cápsula con espinas; (3) variedad inermis: cápsula sin 

espinas (Avery et al. 1959). La variedad stramonium es menos 

frecuente en las poblaciones de México (obs. pers. ) y Estados 

Unidos (A. Motten como pers); sin embargo, existen también 

poblaciones donde ocurre sólo la forma stramonium (cf. Weaver et 

al. 1985). 

Esta especie también ha sido objeto de estudio desde el punto 

de vista de la genética cuantitativa. Para caracteriticas 

morfológicas como la estatura de la planta, número de internodos, 

peso del tallo, y peso de las hojas, Bhagat y Mital (1984) han 

encontrado varianza genética aditiva, asi como varianza genética 

de interacción (epistática). Ya que º. stramonium es usada para 

la obtención de alcaloides (ver abajo), la detección de varianza 

genética aditiva (heredabilidad alta) en caracteres morfológicos, 

posibilita el llevar a cabo experimentos de selección artificial 

para la obtención de plantas con un alto rendimiento . 

El género Datura ha sido estudiado mediante electroforesis en 

gel de almidón con e l fin de detectar diferencias entre especies 

(Conklin y smith 1971). Usando enzimas peroxidasas, estos autores 

encontraron en 10 especies de Datura que cada una mostró un patrón 

de bandeo (zimograma) único para estos loci y sus resultados 

concuerdan con las relaciones taxonómicas establecidas por métodos 

convencionales. 

otros estudios de genética de poblaciones de º. stramonium 

usando electroforesis en gel son los de Warwick (1990), en los 

cuales al analizar la variación genética en varias poblaciones en 
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Canadá, no encontró ningún loci polimórfico. Un resultado s i mi lar 

fué encontrado en el presente estudio para seis poblaciones en 

México (ver Cap. V). 

PATOGENOS, PARASITOS y HERBIVOROS 

Q. stramonium sostiene una comunidad grande d e organismos 

parásitos: 12 especies de hongos, hasta 60 virus y una bacteria se 

han reportado como agentes de enfermedades (Weaver y Warwick 

1984). Dos nemátodos infectan raices, y un gran número de i nsectos 

pueden considerarse herbivoros de esta planta ( Homoptera, 

Lepidoptera, y Coleoptera, como los más importantes, Essig 1958). 

De los herbivoros, quizás el más importante sea el crisomé l i do 

. Lema trilineata (Kogan y Goeden 1970a), que es un h erbivo ro 

especialista de solanáceas. Al parecer se alimenta preferentemente 

de especies del género Datura (Kogan y Goeden 1970c). Todos los 

estadios, excepto la pupa, se encuentran sobre las plantas de 

Datura, y tanto los adultos como las larvas se al i mentan del 

tejido (casi siempre foliar ) vivo. Debido a que son multivoltinos, 

producen severos daños a su huésped . Ya que las la rvas son 

gregarias y tienen un tasa baja de conversión de alimento a peso 

corporal (aproximadamente del 27%; Kogan y Goeden 1970b), llegan a 

producir defoliaciones completas (obs. pers). Este crisomélido es 

de distribución mundial por lo que es muy fre c uente que esté 

asociado a una especie de Datura en una localidad dada. Como se 

señaló arriba, también puede v ivir sobre otras solanáceas. 

Existe evidencia de que larvas y a dultos de Lema trilineata, 

producen la muerte de individuos juveni les (Kirkpatrick y Ba zza z 
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1979) y adultos (obs. pers.). Un estudio de la defoliaci6n natural 

por Lema trivittata ( = Lema trilineata) en plantas de ~. 

stramon i um, mos t ró que los efectos negativos de la defoliaci6n 

incluyen una reducción de la biomasa total, y una reducción del 

número de semillas de hasta 44% (Peterson y Dively 1981). 

otro herbívoro que con frecuencia iguala en importancia al 

anterior, es el coleóptero de l a familia Curculionidae llamado 

Trichobaris soror. Este cole6ptero es depredador de semillas y en 

algunos sitios se le conoce como barrenador de tallos de Datura 

(Essig 1958). Los adultos se alimentan de las hojas, mientras que 

las larvas se nutren de las semillas inmaduras dentro de los 

frutos en desarrollo (obs. pers.). Todos l os estadios larvarios 

ocurren dentro del fruto, as! como el estadio de pupa, y emergen 

como adultos en la estaci6n siguiente. Los indices de infestaci6n 

por este insecto son elevados. En 1989, en una poblaci6n de Q. 

stramonium e n México, la proporci ón de plantas que tenia al menos 

un fruto infestado por ~ soror fué del 90%. Esto no implica que 

todos los frutos estén parasitados, sin embargo el número de 

semi l las depredado por fruto puede ser elevado (Cabrales no 

publ. ) . En algunas poblaciones en la Cuenca de México y su 

periferia, encontramos siempre a este insecto en los frutos (obs. 

pers.). 

En el Pedregal de San Angel, se ha registrado la presencia de 

tres fol!voros más (obs. pers.) . Uno muy importante por su 

abundancia, es Sphenarium purpuracens (Orthoptera: Acrididae), que 

se aliment a de una gran variedad de plantas (es generalista o 

polífago, sensu Cates 1981 ) , entre ellas Q. stramonium y otras 

especies (obs . pers.). Al final de l verano y principios del atona 
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(jul.-sept.), este insecto es muy abundante en el Pedregal de San 

Angel (Márquez-Mayaudón 1968, Serrano-Limón y Ramos Elorduy 1989) , 

y en comunidades de herbáceas en el Valle de México (obs. pers.) . 

Otros insectos que depredan casi exclusivamente solanáceas son los 

miembros del género Epitrix (Coleoptera: Chrysomelidae, p. ej. ~. 

parvula). Esta son especies pequeñas (1.5-2 mm de longitud), que 

defolian una gran variedad de solanáceas, tanto cultivadas 

(tomate, papa, tabaco, etc.) como silvestres (Essig 1958). En las 

hojas, su daño se distingue porque consta pequeños hoyos en la 

lámina foliar. Este insecto aparece en los primeros meses del 

desarrollo de las plantas. Tiene una amplia distribución en 

Nortearnérica, y se le ha encontrado en el Valle de México y 

e~tados vecinos, como Morelos e Hidalgo (obs. pers .). Finalmente, 

otro insecto que no ha podido ser identificado es un lepidóptero 

(Fam. Noctuidae). Se ha observado larvas (solitarias) depredando 

las hojas de Q. stramonium, aunque a nivel poblacional puede 

considerarse como poco abundante (Algunos especimenes han s ido 

enviados para su identificación). 

METABOLITOS SECUNDARIOS 

Las especies del género Datura poseen metabolitos secundarios. 

En particular, se han estudiado de man er a e x te ns iva los 

alcaloides. Los alcaloides de Datura derivan todos, como productos 

secundarios, del metabolismo del glutamato (Leete 1959). Hasta 31 

alcaloides han sido encontrados en el género, y 12 de ellos en Q. 

stramonium (Evans 1979), siendo los más comunes la hyosciami n a y 

la escopolamina. El contenido total de alcaloides va de 0.2 a 0.7% 
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del peso seco de la planta (Orville y Fischer 1946, Sharova et ~. 

1976, Singh y Singh 1985). De esta cantidad, del 60 al 95% puede 

constituirse de hyosciamina y del 5 a 20% de escopolamina (Orville 

y Fischer 1946, Sharova et al. 1976). Sin embargo, existe una gran 

variación en las concentraciones de alcaloides influenciada por 

las cond i ciones fisicas donde crecen las plantas como luz, 

temperatura y disponibilidad de nitrógeno (Weaver y Warwick 1984). 

También, la concentración de alcaloides varia dentro de la planta, 

dependiendo de las partes: los alcaloides se producen en las 

raices a los 20 dias de emergida la planta, y son movilizados a 

las partes aéreas. La máxima concentración se alcanza 

aproximadamente a los dos meses de edad (Weaver y WarwicK 1984). 

La con,centración máxima de alcaloides (en porcentaje) ocurre en 

los peciolos (0.64), seguida de las semillas y hojas (0.31 y 0.39 

respectivamente), raiz (0.26), cápsula (0.24) y tallo (0.13) 

(Orville y Fischer 1946). 

Existe evidencia de variación entre las poblaciones de Q. 

stramonium en el contenido total de alcaloides (sobre la base del 

peso seco de la planta), asi como variación en las proporciones 

relativas de alcaloides (Sharova et al. 1976). otra fuente de 

variación en el contenido de alcaloides está asociada con la 

ploidia de las plantas. Plantas tetraploides (4n) exceden hasta en 

un 50% el contenido de alcaloides de las plantas diploides (2n; 

Orville y Fischer 1946). 

La concentración de alcaloides cambia con la edad de la 

planta, alcanza un máximo en edades tempranas y decrece conforme 

la planta se acerca a la senescencia. Esto hace pensar que no 

necesariamente son productos de desecho, sino que pueden jugar un 
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p apel i mp ortante en la defensa de las plantas c o ntra l os 

h erbivoros y microorgani smos p a t ógenos. Al mismo tiempo pueden 

funci onar como " s efia l es" de reconocimiento de la p l anta huésped 

por l os herbivoros monófagos (sensu Cates 1981) y por sus enemigos 

natu r ales ( Fraenkel 1959 , Ro b i nson 197 4). En este sent i d o, un 

experimento sobre l a r e spuesta de a limentac ión y el crecimiento 

del gusano d e l tabaco, Protoparce (=Manduca) sexta (un e sf í ngido 

q u e se al ime nta exc lusi vamente d e plant as de la f a mi lia 

Solanáceae) con 24 especi es de so lanáceas, incluída ~. stramon i um, 

y 9 especies de otras famili as , most ró que la alimen t ac ión y el 

crecimiento f ue mejor en las solanáceas. Al parece r, un g l ucósido 

no i dentificado opera como atray ente para el i nse c t o y está 

presente sólo e n l as solanáceas (Yamamoto 1957, en Fraenke l 1959 ) . 

Tamb i én se h a encontrado que la mortal idad de huevos y l arvas de 

M. sexta es más a lta e n p lantas de ~. stramonium que en p l ant as de 

tabaco, debido al elevado parasitismo por avispa s que la visi t an 

preferentemente (Katanyukul y Thurston 1979) . 

Existe evidencia d e que º. stramon ium prod uce cua tro t ipos de 

sesquiterpenoides (fit oalexinas) en respuesta a la inoculac ión de 

hongos fitopatógenos (inducción de metabolitos s ecundarios ). Es tos 

compuestos inhiben la germi nac ión de las esporas de los patógenos 

(en d iferente medida depe ndiendo del tipo de sesq u i t e rpeno ide) . 

Sin embargo, tod avia no e s del t o d o claro si e s to c o nt i tuye la 

expresión de un mecanismo defens ivo per s e (Ward et al. 1976). 

otros metabol itos secundarios que s e encuentran en el género 

Datura s on los flavonoides. Cerca de ocho t ipos (c ua tro aná l ogos 

del quercetin y cua tro del kaempferol) han sid o a is lados de cinco 
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especies del género. Todos ellos se encuentran en Q. stramonium, 

aunque a l parecer existe gran variación entre muestras de esta 

especie (localidades) en la presencia o no de cierto flavonoide 

(Pate y Averett 1986), así como entre las especies. 

otro aspecto que se ha investigado con relación a la química 

de Q. stramonium, es el potencial alelopático que posee. Algunos 

experimentos con lixivi ados de hojas y semillas (en diferentes 

concentraciones) aplicados a semil l as de Linum usitatissimun 

tuvieron un efecto negativo sobre la germinación y la elongación 

de l as rad iculas. En particular, en altas concentraciones de los 

lixiviados, se inhibe la germinación, sin embargo el efecto 

negativo es más evidente sobre l a elongación de las radículas 

(Lovett et al. 1981). No existe evidencia de campo de que este 

fenómeno sea importante en la exclusión de competidores 

potenciales de Q. stramonium, ni del efecto sobre las mismas 

semillas de e sta especie. También , se desconocen las 

concentraciones de alcaloides (compuestos presentes en los 

lixiviados) que se encuentran en el suelo. Experimentos en 106 

cuales se han colocado semillas de esta especie en altas 

densidades, muestran que la tasa de emergencia de plántulas es de 

aproximadamente el 50%, sin importar l a densidad; por otra parte, 

cuando se siembra a Q. stramonium junto con Ipomoea hederacea, la 

primera especie no tiene ninguna influencia sobre la densidad de 

plántulas de la segunda (Kirkpatr i ck y Bazzaz 1979 ) . 

HISTORIA 

Se dice que distribución de Q. stramonium es cosmopolita pues 

crece en sitios de clima frIo, como en Canada (42 0 45 'latitud N; 
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Weaver et al. 1985), en zonas t empladas y c á l idas de América 

Central y del Sur, as 1 como de Asia y Africa (Wea ver y Warwik 

1984). Debido a la a mpl ia distribuc i 6 n actua l de la espec ie , 

existen dudas acerca de su origen (Haegi 1976). Linne o descri be e n 

1758 a Datura stramonium como o rigin~ria d e Améric a t rop i cal 

(Avery et al. 1959) , pero ot r os autores (Fernald 1950, en Weaver y 

Warwick 1984) senalan un origen asi á tico . Aunque e s b ien sabido 

que por e l siglo XI ya se usaba Datura c omo p l ant a con f i nes 

rituales y medicinales en la I nd i a y China, as1 c o mo por l os 

Arabes, ésto no quiere decir que se tratase de Q. s tramonium . Al 

contrario, es muy probable que se trata se de Q. metel (Schultes y 

Hofmann 198 2 ) . Linne o l a tinizó la palabra s ánsc rita dhatura y l a 

árabe tatura para denominar al gé nero (Tyler et a l. 1976, p.24 1) . 

En la misma forma, en América, en el siglo XV, los mex i cas usaban 

Datura como narcótico y como planta curativa llamada toloatzin, 

que s ignifica " cabe z a i ncl i nada", en refere nci a a su fru to 

(Matuda 19 52, Schultes y Hofmann 198 2) , o bien con el nombre de 

tolohuaxíbuitl como apare c e en el Códice Badia n a (Schultes y 

Hofmann 1982). Esto tampoco implica que se trate de Q. stramonium, 

por lo siguiente: la palabr a nahua t l x i huitl signif ica h i erba 

(Ortiz de Montellano 197 6), es decir, p ueden descartarse l as 

especies de género que son arbustivas o arbóreas . Por otra parte, 

e l significada de la palabr~ toloatz in ("cabeza inclinada"), s i es 

correcto , no es apl icable a Q. stramonium, que es la única especie 

h erbácea con frut o e recto. Considero q ue una de l as esp e cies 

h e rbáceas y c on fruto espinoso colgante que aparece en el Ca d ice 

Badiana podria se r Q. meteloides ó Q. d iscolor, y la ot r a 

(l lamada Nexehua o) con frut o colgante y al p a recer sin esp inas 
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podria ser Q. ceratocaul a. Sin embargo, en el Codice Badiano, 

aparece una especie herbácea más de Datura, con flores blancas 

(cf. Figura 25 r., en De la Cruz 1964), y al parecer es Q. 

stramonium (Miranda y Valdes 1964, en De la Cruz 1964). En México 

a varias especies de Datura se les denomina toloache, pero este 

nombre se le aplica en particular a Q. stramonium. 

Aún cuando no es posible conocer el sitio de origen de esta 

especie, el hecho que hoy se le encuentre en todos los continentes 

es evidencia de su gran capacidad para tolerar una multiplicidad 

de ambientes, como ocurre con muchas plantas con hábito de malezas 

(cf. Baker 1974). Al igual que con las malezas estrechamente 

ligadas a los cultivos del hombre, Q. stramonium se ha favorecido 

de la perturbación de los hábitat s para su expansión geográfica. A 

diferencia de otras malezas, en algunas culturas se le ha 

considerado como una planta de or i gen sagrado, y por lo tanto se 

le ha conservado y propagado. ¿Cómo se han originado en esta 

especie las caracteristicas que, como a toda maleza, le permiten 

"explorar" y colonizar los ambientes más diversos? No es posible 

responder de manera simple a esta pregunta, pero sin duda el 

hombre ha contribuido de manera importante. Esto mismo hace a las 

malezas un material excelente para el estudio de la microevolución 

y la adapataci6n (Baker 1974) . 

Datura stramonium L. EN EL PEDREGAL DE SAN ANGEL: DATOS 

ECOLOGICOS PRELIMINARES 

El Pedregal de San Angel, situado al sur de la ciudad de 

Méx i co, es un sitio de topografia muy accidentada de edad muy 
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reciente (ca. 2500 años , fecha probable de la última erupción del 

volcán Xitle, al sur de la Ciudad de México), y se encuent ra a una 

altitud de 2250-3100 m s.n . m .. Su sustrato es roca basáltica que 

presenta un heterogeneidad espacial muy marcada (Alvarez et al 

1982, Va liente-Banuet y Luna-Garc1a 1990) . El c l ima de la zona es 

templado, con régimen de lluvias en verano (Garc1a 1973); la 

temperatura promedio anual es de 15 . 5 oC y la precipitación a nua l 

870 mm. Su vegetación, d enominada matorral xerófilo (Rzedowsky 

1954) , es escasa con un estr ato arbustivo bien desarrol lado y l as 

especies arbórea s s o n escasas. Muchas de las e sp e cies son 

herbáceas anuales (Valiente-Banuet y Luna-Garc1a 1 99 0). En l as 

zonas de excavación, orilla de caminos y sit ios donde se acumulan 

desperdicios, se presenta una comunida d de hierbas dominada 

básicamente por ruderales . En estos sit i os, crece ~. stramonium, 

formando en ocasiones parches densos. 

En el año de 1987 se real izÓ un muestreo a lo largo de siete 

transectos (JO m de longitud por 2 m de ancho) , de todos los 

individuos de ~ . stramonium. Este censo se r ea l iz ó durante el 

verano, de manera que la ma yor parte de los ind ividuos se 

encontraron e n la edad reproductiva. El objetivo fue obtener datos 

sobre los niveles de daño por herbívoros en las plantas, sobre la 

variación en carac teres morf ol ógicos, en densidades, y 

en reproducción; y as1 poder diseñar l os e xperimentos posteriores. 

Cada individuo fue etiquetado , y se le mid ieron l as siguient es 

características: diámetro a la base de l ta l lo, estatura, número de 

ramificac iones, número de hojas, flores y frut os presentes . 

Además, de cada pl anta se obtuvo la proporción de área foliar 

consumida por insectos herb1vor os usando un índice de daño. El 
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Indice se obtiene asignando cada hoja, de cada planta a un valor 

de daño: O, 1-10%, 11-25, 26-50, >50%, las proporciones de daño se 

suman y se dividen entre el número de hojas de la planta. De esta 

manera, aunque no se conoce el área foliar total de un individuo, 

si se tiene una estimación del porcentaje de área consumida por 

herbIvoros. Análisis comparativos entre esta metodologla y una más 

precisa usando un medidor de áreas, indican que la correlación 

entre ambas es alta (r = 0.91, n = 50, P < 0.001). En todo caso, 

esta metodologla subestima ligeramente el daño. Al mismo tiempo, 

para cada planta se obtuvo l a proporción de hojas dañadas, es 

decir, aquellas con cualquier cantidad de daño y se correlacionó 

con la estimación del área foliar consumida. El resultado indica 

que ambas medidas del daño se correlacionan positivamente (r = 

0.83, n = 82, P < 0.001), por l o que ambas estimaciones pueden ser 

usadas para evaluar el efecto del daño sobre el rendimiento de las 

plantas (ver abajo). Al final de la estación (octubre de 1987), 

cada individuo volvió a ser censado para obtener el número total 

de frutos (a la senescencia de la planta). 

Siendo una planta que está distribuIda en parches, su 

dens i dad es variable espacialmente. En la Tabla 2.1 se muestran 

las densidades observadas en la Reserva del Pedregal de San Angel, 

y puede observarse que su densidad en el estadio de plántula es 

alta (hasta 301 ind./m 2 ), y contrastante con la observada en la 

edad reproductiva (menos de un ind./m 2 ). No obstante, existe una 

gran variación espacial en densidad (aún dentro de un parche de 

~. stramonium). El coeficiente de variación es grande en el 

estadio de plántulas, y menor en la edad reproductiva. 
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Duran~e los estadios juveni les de la planta, la probabilida d 

de muerte es mt s a:ta e n c omparación con estadios posteriores, y 

Tabla 2.1 . Densidad d e Datura stramonium e n el Pedrega l de San 
Angel. (A) Densidad de plántulas , (B) Den s i dad de pl a ntas 
reproductivas. Lo s valores de de nsidad son X ± 1 Error 
Estándar. C. V. = coef i ciente de variación. 

(A) 

Fecha No. de cuadros Densidad C.V. 

de 1 m2 (i nd. /m 2 ) (% ) 

mayo 1989 18 301. 33 ± 70 . 59 96. 58 

j u n io 1989* 18 272. 00 ± 84.2 5 12 7 .10 

~ El valor de j u n i o incluye recluta mientos a la población, as ! 
como las muertes ocurridas durante un mes. 

(B ) 

Transecto Area No . Plant a s Dens idad 

(m 2 ) (ind. /m 2 ) 

1 6 0 19 0.316 
2 60 15 0 .2 50 
3 60 10 0 . 166 
4 60 7 0 . 116 
5 60 6 0 . 010 
6 60 12 0 .200 
7 60 12 0 . 200 

Total 420 81 0.180 ± 0.039 

C.v . = 17.97% 
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más alta aún para individuos que emergen como plántulas mucho 

después (> 30 dias) de iniciada la estación de lluvias (cohortes 

tardias¡ R. Cabrales, en prep.). Asimismo, la probabilidad de 

reproducci6n y la fecundidad son más altas para aquellas plantas 

que germinan primero (R. Cabrales, en prep.). 

La población de Q. stramonium en el Pedregal de San Ange l 

mostró una amplia variabilidad fenotlpica para la mayoria de los 

caracteres morfológicos y reproductivos analizados (Tabla 2.2). 

Aún cuando la mayor parte de las caracterlsticas muestran una 

enorme variación entre los individuos de la población, la mayorla 

de ellas varian concordanteme nte, es decir están correlacionadas 

(Tabla 2.3). La mayoria de las correlaciones entre caracteres 

son positivas , excepto las correlaciones entre el da~o por 

herbivoros y la mayoria de l os caracteres morfológicos, que son 

negativas. Las correlaciones más altas ocurren entre el número de 

hojas, el número de ramificaciones y el número de frutos. También 

puede verse en la Tabla que la fecundidad, medida como el número 

Tabla 2.2. Estadistica descriptiva de caracteristicas morfológicas 
de Datura stramonium en el Pedregal de San Angel (1987; n = 82). 

VARIABLE 

DIAMETRO (CM) 
ESTATURA (CM) 
NO. RAM. * 
NO . HOJAS 
NO . FLORES 
NO. FRUTOS 
% DAÑO** 

MEDIA DESVIACION ERROR 
ESTANDAR ESTANDAR 

2.7 10.44 1.15 
108.7 27.20 3.00 

47.1 61. 51 6.79 
152.0 188.35 20.79 
18.36 28.15 3.10 
14.84 18 . 04 1.99 
57.76 24.65 2.72 

* Número de ramificaciones. 

C.V. 
(%) 

386.6 
25.0 

130.5 
123.9 
153.3 
121. 5 
42.6 

** Daño por herblvoros: Proporción de hojas dañadas. 
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AMBITO 

0.47-96.5 
29.0-166.0 
3.0-414 
4.0-1344 
0.0-167 
0.0-155 

0-100 



* , 

de frutos, e stá al t amente corre lac ionada (posi t i vamente ) c o n la 

estatura de la pla nta, el número de r amif ica ciones y el núme ro de 

hojas y (negativ a ment e) co n el dañ o . En vist a d e es tas 

correlaciones, cualqu i e r a de tales c a racter1sticas podr 1a s er 

usada como una medida d e l tama ñ o de l a p lanta. Es to pu e d e 

significar u n a rel ac i ó n d e cau s a l i d a d ent re los c aracte r e s 

vegetativos (estatura , no. de ramificaciones y de ho jas ) r e spec t o 

de lo s r eproducti vos (n ú me ro total de f ru t o s p rodu c idos) . 

As im ismo , l as c or r elac i ones negativas e nt r e éstos y e l daño 

pod r ían ind i c arnos el efecto nega tivo de los herb í voros sobre l a 

fecund i dad p o t e nc i al de la plan t a (r = -0 . 45) . Se observó que e l 

her bívoro cau s a nte del daño fue el c risomél i do Le ma t ri lineata. 

Tabl a 2. 3. Coeficientes de correlación ent r e d istint os caracteres 
morf o lógi c os de Datura stra monium e n el Pedre gal de Sa n Angel 
(1987) . 

CARACTER: DIAMETRO ESTATURA RAMIFI C. HOJAS FRUTOS DAÑO 

DIAMETRO 
ESTATURA 0.125ns 
RAMIFIC. 0.387 *** 0 . 549*** 
HOJAS -O.OO l ns 0 . 615 *** 0.866***-
FRUTOS 0 .2 20 * 0.670*** 0.778 *** ' 0 . 90 6*** 
DAÑO -0.096ns - 0.520*** - 0 . 317 ** -0.391*** - 0 . 458 *** 
FLORES 0.0 22 ns 0.606 *** 0.720 *** 0 . 845*** 0. 8 09*** -0. 48 31** 

P < 0.05; **, P < 0.01 ; ***, P < 0.001; ns, no s i gnificat i vo. 

Un análisis de regres ión multiple de la a de c uac i ó n r e l a tiva de 

cada individuo contra e l númer o de hojas y el da ño por h erb1voros , 

e x p lica el 74 % d e la var iaci ón e n fe c u ndida d (Ta b la 2.4). La 

ade cuac ión re l a t iva i nd i v idua l se definió d e dos fo r ma s, u s and o: 
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Tabla 2.4. Coeficientes de regres10n parcial de la adecuaci6n 
re l ativa sobre el número de hojas (tamaño de la planta) I y daño 
por herbivoros. Se presentan los resultados cuando se usan las 
flores (A) o l os frutos (B) como medida de la adecuaci6n . 

VARIABLE 

CONSTANTE 
NO. HOJAS 
DAÑO 

FUENTE 

REGRESION 
RES IDUAL 

VARIABLE 

CONSTANTE 
NO. HOJAS 
DAÑO 

FUENTE 

REGRESION 
RESIDUAL 

COEFICIENTE 

0.829 
0 .006 

- 0 .878 

-A-

ERROR 
ESTANDAR 

0.322 
0.001 
0.303 

T 

2.88 
12.4 5 
-2.90 

p 

0.005 
< 0 .001 

0 . 005 

ANALISIS DE VARI ANZA DE LA REGRESION 

SC GL CM F p 

142.843 2 71.422 113.181 <0.001 
49.852 79 0.631 

R2múltiple 0.741 

-B-

COEFICIENTE ERROR T P 
ESTANDAR 

0.737 0.256 2.88 0.005 
0.005 0.000 4 12.72 <0.001 

-0.574 0.24 1 -2.39 0.019 

ANALISIS DE VARIANZA DE LA REGRESION 

SC 

89.836 
31. 421 

GL 

2 
79 

R2múltiple 
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44.918 
0 . 398 

0.741 

F p 

112 .933 <0. 0 01 



( 1) el número de f lores produc ido p or cada individuo , ent re el 

promedio de flores de la población, y (2 ) e l número d e f rutos por 

ind ividuo entre el promedi o de fru tos produc idos. Los resultados 

de la Ta bla 2.4, indican que ambas variables, número de hojas y 

dafto, afectan signifi cat ivamente l a a decuac i ón de las plantas, 

p e ro con di f erente s igno. La o tra caracter1st ica importante a 

resalt a r en la Tab l a 2.4, es que el usar a las f lores o a los 

fru t os c omo medida de adecuac i ón es, más o menos, equ i va l ente; 

ambos modelos son significati vos (P < 0 .001) , Y ambos explican la 

misma proporción de la varianza en adecuación ent re individuos (R2 

= 0. 7 4) . Esta similitud e ntre ambos modelos e s debida a la alta 

c orrel a c ión entre f lores y frutos mostr a da en la Tabla 2.3. 

En resumen, Q. stramon ium presenta una amp l ia var i abi l idad 

tanto en caracter1st i cas reproductivas , morfológicas, y en dafto 

por herb1voros , que l a h a cen un buen obj eto p a ra l l evar a cabo 

estudios ecológicos. 
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" ... (the) preservation of favourable variations 
and the rejection of injurious variations, I 
call Natural Selection. Variations neither 
useful nor injurious would not be affected by 
natural selection, and would be left a fluctuating 
element, as perhaps we see in the species called 
polymorphic." 

Darwin (1859, C. IV) 

CAPITULO III 

SELECCION NATURAL DE LA RESISTENCIA A LOS HERBIVOROS 

EN Datura stramonium L . 
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INTRODUCCION 

El interés en el estudio de las i n teracciones entre plantas y 

animales, en particu lar herb i v o ros, h u crecido enormemente a 

par tir del p la nteamiento de qu e e stos d o s grupo s han 

coevolucionado (Fr a e nke~ 19 5 9, Ehr l ich y Ra ven 1964). Las 

caracterlsticas 'de l as plantas y de ll~s animales que intervie ne n 

'en la int eracción se han int e rpretado co.a a daptaciones q u e han 

evolucionad~ en respuesta a dicha re lac i ón. De esta forma, tanto 

la teor~a ~ l a coevoluci6n (Fr aenkel 1959, Ehrlich y Raven 1964, 

Southwood 19u3) c omo Ra teorla general de la defensa de las 

plantas c orrtT<B los herb!woros (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976 , 

Rhoades 19~ ) amplican la acci 6n de l a selección natural para l a 

evol ución «lite l.as defensas e n l as pl antas, asi como para el 

desarrollo ,ae c aotra-adaptacione s (mecanismos a nt i -de fens i vos) en 

los herbívoros. Se ha postulado que los metabolitos secundar i os de 

las plantas ( defensas quimicas), sus caracteritic as morfo16gicas 

(defensas f lsicas), y aún su asociaci 6n con otras p l a ntas (Ats att 

y O'Dowd 1974 ) y animales (Janzen 196 6 , 1969, pero ver Becerra y 

Ve nable 198 9), han evolucionado p ara di sminuir el d afto p or 

herbívoros. De esta forma, si surgen variantes gen é ticas en la 

p ob lación que aument e n la resisten c ia de l as plantas a los 

herbívor os y r e duzcan el ef e cto negativo de é s tos, 

favor ecidas por la selección. 

serian 

Existe evidenc i a de var i a ción interespecíf ica en l as p l anta s del 

daño que reciben por herbívoros (y.gr. Coley 198 0 , Crawley 1983), 

asi como de varia c i6n intrapoblac ional (Co l e y 1 9 8 3, Simms y 

Raush e r 1987). Por otra part e, varios estudios han ana l izado el 
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efecto de l os herblvoros sobre la adecuación de las plantas y han 

enc ontrado, en general, que tienen un efecto negativo (Rockwood 

1973, Harper 1977, Morrow y LaMarche 1978, Rausher y Feeny 1980, 

Dirzo y Harper 1982a, Crawley 1983, Louda 1983, Marquis 1984, pero 

ver paige y Whitham 1987). 

No obsta nte, no existe certeza de que sea la selección de la 

res itencia genética la que produzca las diferencias en adecuación 

e ntre los individuos de la población (pero ver Dirzo y Harper 

1 982a , Berenbau~ et ~. 1986). Exist e poc a evidencia de 

variabil idad genét ica para la resistencia a los herblvoros en las 

poblaciones de plantas (ver Marquis 1991, Cap. I). En Pastinaca 

sativa (Umbelliferae¡ Berenbaum gt~. 1986 ) e Ipomoea purpurea 

(Convolvulaceae¡ Simms y Rausher 19S7) se ha reportado variación 

genética en r esistencia a los herblvoros. La variación g e nética 

es indispensab le para la respuesta evolutiva a l a selección 

(Lewontin 1'97 0, Falcone r 1981, Lande y Arnold 1983, Endler 1986). 

Aunque la base de la resistencia a los herblvoros en general es 

desconocida , s e ha s upuesto que los met abolitos s e cundarios (sensu 

Fraenkel 1959 , Eh rlich y Raven 1964) juegan un papel importante. 

Por e jemplo, hay evidencia de una corre l ación estrecha entre la 

cantidad y el t ipo de alcaloides en Lupinus spp., con la 

intens idad de depre dación por la maripos a Glaucopsyche lygdamus 

(Doll inger et a l . 1973) . En Lotus corniculatus (J ones 1962) y en 

Trifo lium repe ns (Dirzo y Harper 1982a, Kakes 1989) se conoce que 

la resistencia de estas pla ntas a sus herb lvoros está mediada por 

la c ianogénesis, la cual est á controlada por l oci mendel i anos. 

También, la resis ten c ia en Past inaca s ativa está intimamente 

asociada con cuatro f uranocumarina s (su cont enid o total o su 
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proporci6n) en hojas y en semillas (Berenbaum et al. 1986) . Sin 

embargo la mayor parte de la evidencia respecto a la resistencia 

contra herb1voros, o caracteres asociados a ella, y su control 

genético, proviene de estudios en plantas cultivadas (Jones et al. 

1979, Mehlenbaker et g1. 1984, Rana et al. 1984, Soper et al. 

1984, Elden et al. 1986, Kornegay y Temple 1986, Goodman et al. 

1987, Dale ~ al. 1988; ver Cap. I). 

Se ha considerado que la resistencia a los herbivoros es 

costosa en términos de los recursos que se desvian de las 

funciones "primarias" (mantenimiento, crecimiento y reproducci6n; 

Coley et al. 1985, Bazzaz gt g1. 1987). Al mismo tiempo, se ha 

propuesto un modelo que incluye tanto a los costos de la 

asignaci6n de recursos a la resistencia y a los asociados al daño 

por los herb1voros, como los beneficios por la resistencia (Coley 

~ gl. 1985, Bazzaz ~ al. 1987, Simms y Rausher 1987, 1989). El 

modelo formal predice que en un ambiente con herbivoros, la 

adecuaci6n máxima será para aquellas plantas que maximicen la 

diferencia entre el beneficio y el costo de asignaci6n de recursos 

a la defensa (QL. Fig. 3.3; Simms y Rausher 1987). Existen 

estudios que muestran que la asignación a defensa, en términos de 

metabolitos secundarios, tiene un costo energético (Chew y Rodman 

1979, Kakes 1989), tanto en las plantas cultivadas (Tester 1977, 

en soya), como en silvestres (Dirzo y Harper 1982b, coley 1986, 

Berenbaum et al. 1986, Kakes 1989). Sin embargo, es importante 

conocer cuál es el costo en términos del número y calidad de los 

hijos. Simms y Rausher (1987, 1989) en un estudio con Ipomoea 

purpurea, no encontraron costos asociados con la resistencia, 
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medida en términos del número de semillas producidas (ver 

discusión de Kakes 1989). 

Sólo dos estudios han estimado la selección natural sobre la 

resistencia de las plantas a herbivoros. Berenbaum et al. (1986) 

detectaron coeficientes significativos de selección direccional 

para la reducción del daño por herbivoros en Pastinaca sativa. 

Sin embargo, la existencia de correlaciones genéticas negativas 

entre los factores asociados a la resistencia (diferentes tipos de 

furanocumarinas), indicó que existen restricciones para mejorar la 

resistencia por selección natural en esta poblacion. Por otra 

parte, en Ipomoea purpurea los coeficientes de selección estimados 

para la resistencia a los herbivoros, indican un modo de selección 

direccional para la disminución del daño (Rausher y Simms 1989). 

Se considera que la evolución de la resistencia de las 

plantas a los herbivoros ocurre (o ha ocurrido) por selección 

natural. Sin embargo, la generalidad de esta hipótesis sólo se 

conocerá a través de la determinación del tipo y la magnitud de 

las presiones selectivas que actúan sobre la resistencia en las 

poblaciones naturales de plantas (Rausher y Simms 1989). 

En este capitulo se reportan la variación natural en daño por 

herbivoros, y las estimaciones de la selección natural sobre la 

resistencia a los herbivoros, estimada por el nivel de daño, en la 

población de Q. stramonium de la Reserva del Pedregal de San 

Angel, México. Aqui, Datura stramonium L. presenta un amplia 

variabilidad en daño por herbivoros, y en el año de 1989 el 

principal herbivoro causante del daño en la época de reproducción 

fue Sphenarium purpurascens, un ortóptero genera lista muy 

abundante en los meses de septiembre a octubre en el Valle de 
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Méxi c o (Márquez Mayaudón 1968, Serrano Limón y Ramos-Elorduy 1989, 

obs. pers.). 

METODOS 

Se reali zaro n c r uza s con t rolada s entre plantas de ~. 

stramonium de rivadas de semillas col ect adas de p l a ntas silvestr e s 

( n • 450 ). Se eligieron a l a zar pla n t as p a r a f unciona r c omo 

hembras (n . - 90) Y como machos (n • 30). Las c r uzas se r eal izar on 

en el invernadero, y se obtuvieron 22 familias de med i os hermanos 

paternos, donde cada plant a macho fue cruzada con dos plantas 

hembr a . En ningdn caso una h e mbra fue cruzada con dos machos. 

Para medir la s e lección natural se realizó un experimento en el 

cual fueron introducidas e.n el campo las 22 fami l i as de plantas, 

medios hermanos p a t ernos (o 44 f ami l i as d. hermanos c ompletos) 

(ver detalles en Cap. IV). El sembrado de las p l ántulas f ue en el 

verano de 198 9 en u n a parcela experimental , en la Reserva del 

Pedregal de San Angel , dentro de l a misma área de col ecta de l os 

individuos p rogenit ores. Las plantas fueron sembradas bajo un 

arreglo de una p a rcela complet ame n t e aleator i z ada c on dos 

repeticiones (Cochran y Cox 1957; ver tambi én Cap. IV); los datos 

de ambas repe t icio nes f ueron conjuntados en e l aná l is is final 

debido a la p é rdi d a de algunas fa mi l ias en un a de la s 

repeticiones. El anális is de selección se realiz6 en las p lantas 

usadas para la estimaci6n de los paráme t r os genéti cos (ver Cap. 

IV) . 

Se midio el d a ño por her blvoros en dos periódos d e vida de la 

pla nta, cua ndo j 6venes (cuarta semana), y dura nte l a r e producción. 
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El daño a la cuarta semana fue producido por un coleóptero 

pequeño, Epitrix parvula (Coleoptera: chrysomelidae), que está 

presente por un periodo breve y no consume los estadios 

reproductivos de la planta (obs. pers.). Su daño es distintivo 

(pequeños hoyos sobre las láminas foliares) y en general no es muy 

intenso. Se registró la proporción de hojas dañadas por planta a 

las cuatro semanas de haberse sembrado en la parcel a experimental . 

Esta medida del daño es poco precisa pero evita el usar métodos 

destructivos. 

El daño a la reproducción fue producido por el "chapulln" 

Sphenarium purpurascens (Orthoptera: Acrididae) (octubre-noviembre 

de 1989). La evaluación de este daño se hizo a la edad 

reproductiva de la planta (inicio de la fruct i ficación), cuando el 

daño es más intenso y por considerar que éste puede tener un 

impacto mayor sobre la adecuación de la plantas. Se colectaron 

todas las hojas de cada individuo y en el laboratorio, a cada 

hoja se le midi6 su área foliar total en un medidor de áreas (Area 

Meter, Delta-T-Devices, Ltd., Cambridge, England). Se obtuvo el 

área foliar total por p l anta, el área consumida por herblvoros, 

asl como la proporción de daño. 

La resistencia a los herblvoros se define como el conjunto de 

caracteres heredables de la planta que reducen o inhiben el 

consumo por los animales (Beck 1965). En este sentido, la cantidad 

de daño recibida por una planta podría ser el reflejo de su 

resistencia. Para el presente análisi s y en vista de que los 

herbivoros fueron defoliadores, la resistencia relativa de una 

planta a los herbívoros es equivalente a la proporción de área 
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foliar no consumida. Esta forma de eva luc ión de la r e sistencia de 

las plantas a los herbívoros ha s ido usada en otros estudios (cf. 

Berenbaum et al. 1986, Simms y Rausher 1987). 

El herbívoro principal de ~ stramonium es el cr i somé l i do 

Lema t r iline ata, el cual inf lige una defoliación intensa s obre l as 

plantas (obs. pers.) que crecen e n la Reserva del Pedregal de San 

Angel . S i n embargo, en el año de 198 9, sólo una plant a de la 

par c e la exper ime ntal f ué consumida por ~ trilineata. 

Las plantas fueron r eco lectadas en noviembre de 198 9 cuando aún no 

terminaba la fructificación, ya q ue habla comenzado la época de 

he ladas y se corría el r iesgo de que las hojas se dañaran y, por 

lo tanto, no fuera posible medir los n i v e les de daño. Por esta 

razón, l a adecuac i ón individua l n o pudo ser estimada mediant e el 

número de fruto s o semill a s. En su l ugar , se usó el número de 

flores producidas por c ada individuo. Aunque este no es el mejor 

estimador de la adecuación indiv idua l (fecu ndidad), existe una 

corre l ación positiva y altamente s ignificativa, entre el número de 

flores y el número de frutos producidos por una planta, tanto para 

las plantas crec idas en el invernadero (r = 0.7 2, n = 784, P < 

0.001; 1989), como para l as plantas en condic iones naturales ( r= 

0.81, n = 82 , P < 0.001; 19 8 7; r = 0.76, n = 96, P < 0.0 01 ; 

1989). Al mismo t iempo, existe una correlació n positiva e ntre el 

número de f rutos y el número de semi l las producidas por una planta 

(r = 0.67, n = 96, P < 0.001 , 1989). Asimismo, usando los datos de 

daño p or herblvoros obtenid o s en 1987 en la p oblación d e ~ 

stramonium (ver Cap. 11), se realizó un aná lisis d e regres ión 

múltip le tanto para el número de f lores y frutos como medidas de 

adecuación , contra el número de ho jas (tamaño de la planta) y el 
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daño por herb1voros. El daño y el tamaño de la planta explican la 

misma proporción de varianza en adecuación (74%), ya sea ésta 

medida como número de frutos o flores, 

distintos (negativo para el daño) . 

aunque con signos 

En este estudio, también se midió la estatura de las plantas 

a la edad reproductiva, como una medida del tamaño de cada planta 

y se usó para explorar su efecto sobre la adecuación. La estatura 

final de las plantas representa la tasa de crecimiento, ya que 

todas plantas fueron sembradas y cosechadas simultáneamente. 

Para los análisis estad1sticos, los datos de daño por 

herb1voros fueron transformados al Arcoseno v Pi' (Steel y Torrie 

1980) donde Pi es la proporción de daño de individuo i. Tanto la 

estatura de las plantas como el daño producido por herb1voros, se 

evaluaron para su normalidad (Prueba de Kolmogorov Smirnov¡ Sokal 

Y Rohlf 1981) . 

La adecuación relativa de los individuos (wi) se definió como 

la adecuación absoluta -i (numero de flores) entre la adecuación 

absoluta promedio de la poblaci~n W: 

Wi = -l/f, de manera que w = 1 (Landey Arnold 1983). 

Para estimar el modo e intensidad de la selección sobre el 

tamaño de la planta y sobre la resistencia a los dos herb1voros, 

se usaron los métodos de regresión múltiple propuestos por Lande y 

Arnold (1983). Los gradientes de selección direccional (8i) se 

estiman mediante la regresión de la adecuación individual relativa 

sobre los componentes lineales de cada carácter (en este caso 3): 

( 1) 
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donde a es una constante, E un t érmino de error; y 8i es el 

gradiente d e selec c ión direccional s obre la caract erist i ca Xi' y 

su magnitud est ima l a intensidad de la selección , mi e ntras que su 

s igno indica la dirección de la se lección, y. ~. un gradiente 

negativo indica que se favorecen ind ividuos con va lores pequeños 

de la c aracteristica Xi' 

Por otra parte, el cambio en la medi a de l carácter despües de 

la selección , es decir el dife rencial de s elección s ( Falconer 

1981), puede ser estimado mediante la covaria nza del carácter Xi y 

la adecuación (Price 1970 , Lande y Arnold 1983): 

s = cov (v, x l . 

Al mi smo tie mpo, si la regresión se llev a a cabo s obre las 

variables independientes estandarizadas (i. g., Xi/Si)' entonces 

el gradiente de se l ecc i ón d i reccional (Bi) implica que un cambi o 

de una desviación estándar de l c a rácter Xi puede modificar la 

adecuación r elativa en el valor (magnitud) de Bi estandarizada 

(i .g., 8iUxi)' Es dec i r, dado un cambio en una desviación 

estándar del carácter , la adecuación promedio se modif ica e n la 

magni tud de 8i (Lande y Arnold 1983). 

Por ot ra part e , los gradien tes d e selecci ón 

estabiliz a dora/disruptiva (Lande y Arnold 1983) 6 no -lineal 

(Phillips y Arnold 1989), se estiman de la regresión cuadrática de 

la adecuac ión sobre los c aracteres: 

dond e a , e s un a constante, Bi es el gradiente di reccional del 

carácte r Xi' rii es el g rad iente d e se l ección c uadrático del 

c arácter Xi (que ind ica selección cóncava o convexa (Phillips y 
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Arnold 1989» , rij es el gradiente cuadrático de selecci6n para 

los caracteres Xi y Xj (indicando selección correlativa), y e es 

un término de error. 

Los coeficientes 8i en las ecuaciones (1) y (2) son distintos 

cuando las variables no siguen una distribución normal 

mu l tivariada, o bien cuando no se hacen suposiciones acerca de la 

forma de la función de adecuación (Lande y Arnold 1983). Si la 

distribución de los caracteres, antes de la selección, muestra un 

sesgo (tercer momento de la distribución distinto de cero) 

multiva r iado, los coeficientes linea l es y cuadráticos están 

correlacionados y por tanto los estimados de los Si dependen de si 

se incluyen los términos cuadráticos en la regresión o no. Esto 

produce que la regresión cuadrática no pueda ser usada por sI 

sola para estimar tanto los coeficientes lineales y cuadráticos. 

En su lugar, puede usarse la ecuación (1) para estimar los 

coeficientes lineales, y la ecuación (2) para los coeficientes 

cuadráticos (Lande y Arnold 1983, Phillips y Arnold 1989). No 

obstante, es posible estimar, mediante la regresión ortogonal, 

tanto los coeficientes lineales como cuadráticos (ver Apéndice en 

Lande y Arnold 1983). Tanto el gradiente de selección d i reccional 

(8i) como el gradiente de selección estabilizadora/disruptiva 

(rij ) (~Lande y Arnold 1983) tienen una interpretación 

dinámica, estadlstica y geométrica (Phillips y Arnold 1989; véase 

Tabla 3.1) . 

En el presente estudio este análisis se realizó sobre los 

valores fenotlpicos de los car acteres. No obstante, ya que la 
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Tabla 3.1 . Interpr etac i 6 n de l os c oe f i c i e n t es d e selecci6n 

(según Phillips y Arnold 1989) 

Grad iente de s elecci6n l ine al, 8i. 

Di ná mica .-

Estadistica .-

Geométrica .-

Intensidad de la s e l ecc i6n dir ecta s obre el 
carácter Xt. 

Regresi6n parc l a l de la adecuac i ón sobre 
el carácter Xi ' manteniendo l a s Xj 
constantes . * 

Direc c i ón de l p i co con pendiente má s p r onunc iada 
de la me dia poblacional sobre l a s upe r fi c ie d e 
s ele cción .** 

Gradiente de se lección c uadrát ico , rij 

Dinámica . - Intensidad d i rect a de la s elecci6n c uadrátic a: 
cuando i = j, rii i nd ica si l a selec c ión 
c onvexa = e s f abilizadora (rii negat ivo) o 
c óncava = d i s ruptiva ( r ii p o sit i vo) es t á 
a fect a n d o e l ca rác t e r Xi . Cua n d o i = j, rii 
i ndica l os e fectos d irectos d e l a se lecc ib~ 
correlat i v a . 

Es tadistica .- Regresió n parcial de l a adecua ción relat i va sobre 
l os p rodu ct o s d e la s de s vi a ciones de l o s 
c aracteres c on res pecto a s u med ia, manteni e ndo 
constantes otros caracteres .* 

Ge ométr i c a .- curvatura y or ien t a c i ó n de l a s uperf i cie de 
selección.** 

* Supone normalidad mult i variada sólo si los coeficientes no son 
estimados por separado . 

** Supone no r ma lidad mul tivar i ada de l as d i s tri buciones 
fenotipica s . 
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varianza fenot1pica total de un carácter está compuesta de la 

varianza genática y la ambiental, las correlaciones fenot1picas 

entre caracteres y la adecuación pueden producir estimaciones 

imprecisas de la selección debido a las correlaciones ambientales 

(Fa1coner 1981, Rausher y Simms 1989). Para evitar este problema, 

y con el objeto de medir la selección sobre la varianza genática 

aditiva de los carácteres, Rausher y Simms (1989) realizaron el 

análisis de regresion estimando los coeficientes de regresión 

parcial de la adecuación sobre los valores reproductivos 

("breeding-va1ues") , en una forma análoga al análisis fenot1pico. 

La interpretación de estos coeficientes es similar a los obtenidos 

en el análisis fenot1pico de la selección, sin embargo indican el 

cambio en la adecuación conforme el valor reproductivo cambia, es 

decir, representa la acción de la selección natural sobre la 

varianza genática aditiva, toda vez que los valores reproductivos 

de otros caracteres se mantengan constantes. 

El valor reproductivo (breeding-value) de un individuo, para 

un carácter dado, es la desviación de la media del carácter en su 

progenie, con respecto a la media poblacional (Falconer 1981). Ya 

que aqu1 se usó un diseño de familias de medios hermanos paternos, 

el valor reproductivo de un macho cualquiera es dos veces la 

diferencia entre la media de sus hijos (medios hermanos) con la 

media pob1aciona1 (todas las progenies). Esto deriva del hecho de 

que un medio del valor fenot1pico de la progenie proviene del 

padre y el otro medio proviene al azar de la población. Entonces, 

la desvi ación promedio de la media de éstos medios hermanos con 

respecto a la población es de \. Esta es quizás la razón que mejor 

clarifica el porqué los parámetros genéticos (h 2 , y las 
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corre laciones genéticas) son s61 0 ap l icables a la poblaci6n 

estudiada, pues las estima c iones de los e fec t os d e los genes 

(average effect) y los valores r e productivos, dependen enteramente 

de la media pob lacional (Falconer 1981 ). 

El análisis de r egr e s ión aplicado a los valores reproductivos 

de los caracte r es pierde sensib ilidad en l a medida en que el 

número de ind ividuos dentro de f amilias es pequeño. S in embargo, 

se espera que l os coeficie ntes de regres ión de la adecuaci~n y las 

medias de las fami lias convergan a sus valores rea les conforme el 

número de individuos por famil ia s e incrementa (Arnold , 1981, ver 

también Via 1984, Rausher y Simms 1989 , Ve nable y Búrque z 1990) . 

En el presente estudio, el número de i ndividuos por f amilia de 

medios hermanos paternos fue de 7 a 25, por 10 que es de esperar 

que las estimac iones de l os coefic ien t es de regresión u sando las 

medias de las familias no est~n sesgadas. 

RESULTADOS 

Variabi lidad fenot1pica 

La est imaci ón del daño indi có q u e exis te u n ampl ia 

variabilidad individual e n daño par a esta pobl ación (F i gura 3. 1a). 

El daño produc i d o p or Epitr ix parvula va de O a 100 %, con una 

media de 54.1% y error estándar de 1. 59%. Por otra parte, el daño 

produc ido por Sphenarium p urpuracens a la edad r e productiva, 

muestra una ámbito menor (5- 90 .4%) pero aún amplio (Figura 3.1b). 

El promed io para el daño produc i do por Q. purpurascens fue de 

32.8%, y u n error estándar de 0 .6%. De la misma forma, existe 

amplia variación en el t amaño de los indivi duos, con un rango que 
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va de 7.5 a 72 cm. La media de este carácter fué de 24.76 cm y el 

error estándar de la media fué de 0.4 cm (Fig. 3.1c). La 

distribuci6n de los caracteres no difiri6 estad1sticamente de la 

normalidad para el dafio a la edad reproductiva (D de Kolmogorov ; 

0.72, P = 0.06), Y el tamafio de la planta (D de Kolmogorov = 0.66, 

P = 0.1) ; no as1 para el dafio a las cuatro semanas (D de 

Kolmogorov 0.095, P 0.003) (Fig. 3.1). Aun as1, la 

distribuci6n del dafio por E. parvula no parece apartarse mucho de 

la normalidad. 

Selección fenotipica 

El modelo de regresi6n multiple lineal es significativo 

(Tabla 3.2b), y explica 61% de la varianza en adecuaci6n: los 

gradientes de selección direccional para el tamafio de la planta 

(estatura) y el dafio por herb1voros a las cuatro semanas, son 

positivos y altamente significativos (P < 0.001). Mientras que el 

gradiente de selecci6n direccional del daño por herbívoros a la 

edad reproductiva es negativo, indicando selección por reducción 

del daño, éste no es significativo. 

El modelo cuadrático también es significativo, aunque éste no 

explica mucho más de la varianza en adecuación (R2 ; 63%) que el 

modelo lineal (Tabla 3.2b). El gradiente de selección cuadrática 

del daño por herb1voros a la edad reproductiva es altamente 

significativo (P < 0.001) Y negativo, indicando selecci6n convexa 

o estabilizadora. Los coeficientes cuadráticos restantes no fueron 

significativos (Tabla 3.2a). 

Aunque es preferible el análisis de los caracteres bajo 

selecci6n en conjunto, los coeficientes cuadráticos de selección 

correlativa rij' pueden complicar la interpretación de la 
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Figura 3. 1 . Dis tr i bución de los tres caracteres medidos en Datura 
s tramonium en el Ped r ega l de San Angel en 1989. A) Da~o a 
las cuatro semanas, B) Daño a la e dad reproduct iva, y e) 
Tamaño de la planta. N = 355. 
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Tabla 3.2. (A) Gradientes de selecci6n direccional (8i)' no lineal 
o cuadráticos (rii' sobre la diagonal), y correlacional (rii, 
arriba de la diagonal) sobre los valores fenotipicos de í6s 
caracteres (Xi) en patura stramonium. (B) Análisis de la 
varianza de las regresiones. 8i es el coeficiente de la 
regresi6n múltiple lineal, mientras que 8'i corresponde al 
coeficiente lineal de la regresi6n cuadrática; r es el 
coeficiente de regresi6n la cuadrática (ver Métodos). Herb.1 
causada por ~. paryula; Herb.2 = causada por ~. purpurascens. 

-A-

8 'i 

CARACTER ALTURA HERB. 1 HERB.2 

ALTURA 0.026*** 0.016** 0.0001 0.004 0.001 
(0.001) (0.007) (0.0001) (0.003) (0.006) 

HERB.1 0.152*** -0.015 0.042 0.044 
(0.026) (0.124) (0.048) (0 . 148) 

HERB.2 -0.091 1. 066*** -0.874*** 
(0.061) (0.348) (0.235) 

** p < 0.01; *** P < 0.001. 

-B-

Análisis de Varianza de la regresi6n lineal 

Fuente 

Modelo 
Residual 

Fuente 

Modelo 
Residual 

SC 

24.016 
15.029 

GL 

3 
329 

CM 

8.005 
0.046 

F P 

175.246 <0.0001 

Análisis de Varianza de la regresi6n cuadrática 

SC 

24.815 
14.230 

GL 

9 
323 
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CM 

2.757 
0.044 

F 

62.586 

P 

<0.0001 



superficie de ade c uac i6n mul t iva r i a da. Por ej e mplo, es posible 

encontrarse, mediante e l anális i s univariado, un "pico" (fenotipo 

óptimo), que puede resultar ser una "s illa de mont ar" (s addle), 6 

una "cresta" (ridge) cuando se c ons i deran más c a racteres (Fig. 4 

en Phillips y Arnold 1989). 

Sin embargo, los coe f icientes rij s on todos de magnitud muy 

p e queña y no sign ificativos (Tabla 3.2 ) . Por lo t anto, la 

interpretac i 6 n d e los rii ind i v i dua l es se ap l i ca bien a la 

super ficie mu l tivar i ada (Phillips y Arnold 1989). Ya que los 

coeficientes de regresi6n cuadrática de l a adecuac i 6n s obre los 

c aracteres representan, a la vez, la me jor a proximaci6n a la 

superficie de adecuación (Tabla 3. 1; Lande y Arnold 1983, Phill ips 

y Arnold 1989 ) , se puede c onstruir la s uper ficie de adecuaci6n. En 

la Figura 3.2 se muestra la superficie de adec uación i ncluyendo 

los dos caracteres s ign ificativos en l a r egresió n cuadrát ica. 

Mientras la adecuación' i ndividual s e incr ementa con el tamaño de 

la planta ( line a l pos i t iva), la s e lec ción ma x i miza la adecuaci6n 

de aquellos indiv iduos con v alores intermedios de d año. Para 

individuos con el mismo nivel de daño, la a decuac ión s erá mayor 

p a ra las pla n tas más g r a ndes. Por lo tanto, a n ive l fe notipic o 

es t án operando dos mod o s de s elección d isti n t os, s elecc ión 

di re ccion a l en e l ca s o d e la est a tur a d e las plantas, y 

normalizadora e n el caso de su res i s tenc ia a los herbi voros. 

selecci6n a nivel genético 

El a nál isis de sele c c ió n c o n ba s e en los v al ores 

repr oductivos de l os c aracte r e s (Tabla 3 . 3a), ind ica que existe 

selección di r eccional s ignif i cat iva (P < 0.00 1) para incr ement ar 

80 



:i 1.2 
g 
UJ a:: 
~ 0.6 

~ o 
c( 

0.0 

o 

Figura 3.2. Superficie de adecuaciOn de Datura stramonium con 
respecto a la resistencia por herblvoros y el tamafto de la 
planta. La superficie se contruy6 usando los coeficientes de 
regresi6n cuadrática de la tabla 3.2. ver texto. 
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el tamafto de las p lantas, a unque no se d e t e c tó se l ección 

direccional para los dos tipos de daño por he rb i voros. Este modelo 

explicó el 60% de la varianza en adecuación entr e planta s. La 

adición d e los térmi n os cuadráticos y correlac i on a les a la 

regresión de la adecuac ión sobre los va lores reproductivos me jora 

el ajuste (RZ 0.80), y e l modelo completo es significati vo (P < 

0.001; Tabla 3.3b). En la Tabla 3.3a se observa que e l único 

coeficiente cuadrático s ign ificativo es el de la alt ura, mientras 

que los demás componentes no lo son. Este c oeficie nte es negativo, 

lo que indica que es probable que dos formas de sel e cción estén 

actuando simultá neament e sobre el tamafto de la pla n ta o alguna 

caracter istica correlacionada con el l a (y no i ncluida en el 

análisis). 

La ausencia de una correspondencia entre el a nálisis d e la 

selecci6n usando los va lores f eno t ipico s y l os v a lores 

reproductivos, indica que la selecci6n está operando sobre la 

resistencia a los her b ivoros, pero n o existe una respuesta 

genética a esta selecci6n. Por otra parte, para c arácteris ticas 

asociadas a la adecuac i6n como el t amafto de la p lanta o tasa de 

crecimiento, la selección direccional a nivel f enotipico favorece 

a los individuos con tasas áltas de cre cimiento, pero a nive l 

genético l a selección opera tanto direcciona lmente, como de forma 

estabilizadora, lo que indica que la selección dire cciona l tiene 

un limite impuesto por la estabilizadora, para incre me nta r el 

tamaño. Esto puede explicarse por el hecho de que e l c oeficiente 

cuadrático es negativo (ver Phil l ips y Arnold 1989) . 

Las c orrelaciones fenot ipicas entre los caracteres no fueron 

significativas (Tabla 3.4a) , indicando que efectivamente estos 
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Tabla 3.3. (A) Gradientes de selección direccional (8i), no lineal 
(rii' sobre la diagonal) y correlacional (ri1' sobre la 
diagonal), estimados a partir de los va l ores rep~oductivos de 
los caracteres en Datura stramonium. El análisis de varianza 
de las regresiones (B) se enlista abajo . 

-A-

8i 8'i rij 

CARACTER ALTURA HERB.1 HERB.2 

ALTURA 0 . 650*** 0.585*** -0.032* 0.625 0.501 
(0.108) (0.168) (0.014) (0.554) (2.345) 

HERB.1 1. 509 4.258 5.425 13.109 
(2.626) (3.106) (12.416) (23.87) 

HERB.2 -2.764 -2.632 -21. 466 
(4.886) (7.364) (56.660) 

* = p < 0.05; *** = p < 0.001. 

-B-

Análisis de Varianza de la Regresión lineal 

Fuente SC GL CM F P 

Modelo 0.529 3 0.198 12.295 <0 . 0001 
Residua l 0.290 18 0.084 

Análisis de Varianza de la Regresión cuadrática 

Fue nte SC GL CM F P 

Mode l o 0.739 9 0 . 082 6.772 <0 . 0001 
Residual 0 . 146 12 0.012 
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son ind e pendientes. De igual manera, las correlac iones g e nét i cas 

entre los valores reprodu c tivos de los carac t e res no f ueron 

significa t ivas (Tabla 3.4b). Esto i ndica q u e el efe cto de la 

selección sobre cada carácter que afecta la ade c uac i 6n p udo 

haberse ana l i z a do por s epara do, s in embar go, las conclusiones 

serian las mismas. 

En r e sumen, a nivel f enotip i co se detectó ( i ) la acc i ón de la 

selección natural estabilizadora sobr e el dafio por herbi voros a la 

edad reproductiva, y (i i) sele c ción dire cc i o nal pos i t i va en el 

dafio a las cuatro semanas y s obre el tamaño de la p l antas . Sin 

embargo, a n ivel genético, se detec tó que l a selec c i ón natur al 

opera sólo sobr e e l t amafio de la planta : s elec ción d ireccional 

positiva, i ncrementando la a ltura , y c6ncava (estabilizadora ) , lo 

que podria i ndicar un limi t e a l incremento en al tura. No se 

detectó s elecci6 n para l a resistencia a los herb ivo ro s a n ivel 

genético . 

DISCUSION 

Es bien sabido que las h i pótesis de la evolución de la defensa 

de las plantas a los herbivoros (Feeny 197 6 , Rhoades y Cates 1976, 

Rhoades 197 9) y aún de la coev oluc i 6n (Ehr l ich y Raven 1964, 

Janzen 1980, Thompson 19 82, Futuyma 1 9 8 3), descansan sobre 

argumentos se lec cionistas . El desa r r ollo de los e s tudios de 

i n teracc ión planta herbivoro ha transitado en e l s ent i do d e 

demostrar los supuestos (c f . Lewont i n 1970) qu e s u byace n a la 

evo luc i ón por se l ecc i 6n natural de la r e s i s tenc ia, e s de c i r: e l 

a ná l isis de la va riab i lidad de l daño en poblaciones de plant a s 
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Tabla 3.4. Correlaciones (r) entre los valores fenotipicos (A), y 
reproductivos (a) del daño por herbívoros y la altura en Datura 
stramonium. 

-A-

ALTURA HERB.l HERB.2 

ALTURA 0.075 0.284 

HERB. 1 -0.059 

HERB.2 

N- 333¡ todas las correlaciones no significativas. 

-B-

ALTURA HERB.1 HERB.2 

ALTURA -0.126 0.266 

HERB.1 -0. 122 

HERB.2 

N=22¡ todas las correlaciones no significativas. 

Herb.1 Daño por herbívoros a las cuatro semanas. 
Herb.2 = Daño por herbívoros a la edad reproductiva. 
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(Marquis 1984); la asociaci6n del dafio con algün componente de la 

adecuación (Rausher y Feeny 198 0 , Rockwood 1973, Morrow y LaMarche 

1978, Marquis 1984) ; y el control genético de la res istencia 

(Dirzo y Harper 1982a, Marquis 1984, 1990, Berenbaum et al. 1986, 

Simms y Rausher 1987, 1989). Sin embargo, la evidencia indica que 

los tres princ ipios necesar ios pa ra la evolución por selecc i 6n 

natural (Endler 1986) no siempre ocurren simultáneamente. Por 

otro lado, s on pocos l os estudios sobre la acci6n de la selección 

natural en l as interaccione s p l anta-herb1voro, y en particular 

respecto a la evoluc i ón de la resistenc i a (ver Marquis 19 91 ). En 

el presente e studio est i m6 la selecci 6n natural sobre la 

resistencia a l os herb1voros en Datura stramo n ium. El análisis 

detectó la acci6n de l a selección natur a l a nive l fenot1pico, sin 

embargo, a nive l genético no se encontr 6 una correspondencia con 

lo detectado a nivel fenot1pico. La poca va r iación gené t ica 

para la res istencia al herbivor i smo detectada hasta ahora (y.~. 

Simms y Rausher 1987), o su ausencia (el p resente es t udio), no 

descarta la posibil idad de que un proceso selectivo h aya operado 

en el pasado para reducir la variación genétic a de la resistencia 

en las poblaciones, y de hecho esta ausencia podr1a ser evidencia 

de una selecc ión int ensa p a ra dicho c arácter. Simms y Rau sher 

(1989) han estimado se lecci6n nat ural para reducir el dafio por 

herb1voros e n Ipomoea purpurea , y al menos para esa especie, las 

hipótesis s eleccionistas se cumplen. Dicho estudio es la primera 

demostración de la selección natural para la reducc i6n del dafio 

por herb1voros (Sirnms y Rausher 1989, Rausher y Simms 1989). otros 

estudios han detectado previamente d i feren c ias en adecu ac i 6n 
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entre plantas con diferentes niveles de dafio, y han demostrado 

tanbién que esas diferencias son en parte debidas a variaci6n 

genética (ver Dirzo y Harper 1982a, Berenbaum et al. 1986, McCrea 

y Abrahamson 1987, Anderson ~ a l . 1989, Marquis 1984, 1990). 

El teorema fundamental de la selección natural (Fisher 1958) 

establece que la adecuación promedio de la población al tiempo 

tn+l se incrementará en forma proporcional a la cantidad de 

varianza genética aditiva para la adecuaci6n (o caracteres 

asociados a ella) en el tiempo t n (Lewontin 1970). Un proceso 

selectivo que actüe direccionalmente, erosionará la ~arianza 

genética aditiva para la adecuación en el transcurso de 

generaciones. De esta forma, ésta es una posibilidad que podrla 

explicar la ausencia de variaci6n genética de la resistencia en 

plantas. También, es posible que la acción de la selección natural 

no elimine completamente la varianza genética de la resistencia 

debido a que se establecen, por pleiotropla, correlaciones 

genéticas negativas entre los componentes más importantes de la 

adecuación. Es decir, que se imponen lImites genéticos a la acci6n 

de la selección natural, distintos a la ausencia de variabilidad. 

(Antonovics 1976, Falconer 1981, Endler 1986) . En el presente 

estudio, esta posibilidad es más remota ya que no se detectaron 

correlaciones genéticas negativas y significativas entre los 

caracteres que afectan la adecuaci6n (ver Tabla 3.4). 

Una explicación alternativa es que poblaciones sujetas a 

reducciones considerables en tamafio, o con sistemas de cruzamiento 

particulares, pueden perder variabilidad genética (Hedrick 1983, 

Wright 1977, 1981, Slatkin 1987). Este proceso, conocido como 

deriva genética al azar (Dobzhansky 1970), puede ser responsable 
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de un agotam i e nto o aún de fluctuaciones en la v ar iab i l i dad 

genética en las poblaciones nat ura l es (Falconer 1981). 

Las explicaciones a n teriores pueden a p l ic a rse a l os 

resultados de este e studi o con precauc ión y sólo e n términos 

especulativos. La espec ie estud iad a y en sus h e rb i voros q ue 

parec en ser un sistema adecuado para el estudio d e la s elección 

n a tural. Sin emba rgo, la ecologia de esta espec ie, c onsiderada 

como colonizadora , as1 como s u s i stema reproductiv o , her mafrod ita 

autocompati b le, indican q ue p robablemente muc h a de l a vari a n za 

adit iva d e vari os carac t e r e s se ha e r os io n a do por proceso s 

estocásticos de la pobla c i ón. Sin embargo, e s nece s a rio hacer una 

reflexión : e l hecho de no det ect ar varianza genética adit i va en l a 

r es istencia a lo s her b i v oro s para la p o b l a ción d e Datura 

stramonium en el Pedregal de San Ange l, no ind ica q ue ésta no 

ex ista del todo. El h e rblvor o es pec i al i sta de l a plant a 

(defoliado r ) es Lema tr il i n eata, pero en e l a ño de 1 98 9 la 

abundancia de este insec to fue relativamente ba ja (obs . pers . ) y 

las plantas exper i me ntale s no fueron defoliadas por él. De exis tir 

varianza genética aditiva para l a resistencia e n esta poblaci ón de 

~ stramonium, posiblemente ésta se expresarla p ara su herbiv oro 

especial i s ta, y tal vez no para otros her blvoros con l os c ua l es la 

interacción pudiera ser reci ente e n términos e volut i vos. En e l año 

de estudio otro herb ivoro local y g enera l i s ta ( S. Careaga no 

p u blicados , obs. per s . ) , S p h en a ri um purpu r ascens f ue el 

responsable de l daño observado en las planta s. La pregunta que 

cabe hacerse es si , de existir la varianza genética aditiva e n 

Oatura strarnonium p ara la res i stencia a los herbivoros, ¿debier a 
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expresarse también para cualquier tipo de herbívoros? Es decir, 

¿pudo esa varianza aditiva ser irrelevante para ese herbívoro 

nuevo? Un ejemplo de que ésto puede ocurrir, es el caso de Ipomoea 

purpurea (Simms y Rausher 1987,1989, Rausher y Simms 1989), en el 

cual una vez excluídos los herbívoros (ambiente sin herbívoros) l a 

varianza genética aditiva para la adecuaci6n desapareci6. Esto 

indica que en un ambiente así la pobl ación no puede evolucionar, a 

diferencia del ambiente con herbívoros (condiciones naturales) 

donde se detectan d iferencias en adecuación generadas 

principalmente por los herbívoros (Simms y Rausher 1987 , 1989, 

Rausher y simms 1989). Existe entonces la posibilidad de que en º. 
s t ramonium la resis t encia genética pudiera funcionar s610 para 

Lema tril j neata y otros herbívoros mon6fagos y especialistas· de 

esta planta (básicamente coleópteros) , y no para el ortóptero 

generalista causante del dafto en 1989. 

Es ilustrativo discutir los resultados con relación al modelo 

de costo y beneficio de la resistencia a los herbívoros propuestos 

(Coley et al. 1985, Simms y Rausher 1987, 1989) , donde se 

sugieren ciertos patrones en la evolución de la resistencia: si el 

daño por herbívoros reduce la adecuación individual, l a 

asignaci6n de recursos a la resistencia (por ejemplo en 

metabolitos secundarios) debería producir un incremento en la 

adecuación de los individuos (genotipos) resistentes con respecto 

a los individuos (genotipos) no res i stentes. si esta asignación a 

la defensa se incrementa l inealmente, entonces los beneficios 

aumentan de manera asintótica hasta un limite dado por el daño por 

herblvoros (Fig. 3.3; Simms y Rausher 1987 , 1989). El modelo 

formal predice que los fe notipos con un nivel de resistencia 
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intermedia serlan los favorecidos , ya que maximizan la diferencia 

positiva entre el beneficio menos el costo (F i g . 3 .3 ) . Los 

resultados obte n idos para l a p lanta ~. purpurea i nd i can que no 

e x isten costos asociados a la res istencia (Simms y Ra usher 1987, 

1989), Y q ue el mo do de se l ecci ón na tur al d e tectado f u e 

direccional (Rausher y Simms 1989) de manera que pa ra e sta p lanta 

el modelo no se cumpl ió . Las p o s ibili d a d es son: i} que los 

supuestos del mode l o son incorre ctos (p. e j. que en un ambie nte 

sin herblvoros, l a adecuación de los i ndividuos no res istentes no 

necesariamente es mayor que la de los individuos r e istent es¡ ver 

Dir zo y Harper 1982b), ó i i} que quizá s las d efensas sean 

indu c ibles y no constitutivas, por l o tanto, e l costo de la 

resistencia dependerá del nivel d e daño al cual se i nducen las 

defensas, y del costo mi smo de las de f ensas . 

En la planta Pa s tinaca sa t i va , se ha demost r ad o que l a 

induccion de compuestos c o n prop iedades i nsecticidas (cinco 

furanocumarinas ) , ocurre poc o tiempo de s pué s de que las plantas 

sufren daño por herblvor os, y este incremento en la c antidad de 

furanocumar ina s r educe ha s ta cua t ro veces e l cre c i mi ento del 

herblvoro (Zangerl 1990). En esa misma especie, ex i ste e videncia 

de que esos compuestos qu1micos foment a n la res istencia a l os 

herb 1voros, y su v a riabi lidad es he red a ble ( defensas 

constitutivas), a s1 como s u capac i dad d e i nduc ción ( Zanger l y 

Ber enbaum 1990). Estos resu ltados ind i c an que el aná l i si s d e l os 

costos y benef ic i os de la defensa es complicado y seña lan otra 

d i rección para el aná lisis de la resiste ncia a herb1voros. 
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C(Rl 

ASIGNACION A LA RESISTENCIA 

Figura 3.3 . Modelo de costo-beneficio de la resistencia a los 
herbivoros. C(R) represent a el costo en adecuación de la 
r esistencia como una función de la asignación a defensa. B(R) 
representa los beneficios en adecuación de la resistencia. Ho 
representa la cantidad de adecuación perdida por el genotipo 
menos resistente. R corresponde al genotipo con adecuaci6n 
máxima (Tomado de Sirnrns y Rausher 1987) . 
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Los resultados obtenidos pa ra ~ stramonium concuerdan con la 

predicci6n del modelo de costo-benef icio de Simms y Rausher (1987, 

198 9 ) , ya que la super ficie de respue s ta de la adecu aci6n con 

res pecto al tama~o de la planta y l a r es i stencia revela sel ección 

e stabi liza dora. Sin emba rgo, e l anális is gené t ico no r e veló el 

mismo p atr6n de s elecci6n. Es probab l e que no exis t a es a 

c orrespondencia en el modo de s elecc i ón debido a l a a usencia de 

varianza genét i c a aditiva pa r a l a resistencia, como se demuestra 

con la estimaci6n de la her edabil i dad de la resistenci a (ver Cap. 

I V). La otra a lternativa es que de e xistir la variab i lidad 

genét ica en la población , é s t a podria ser neutra l y no estar 

s uj e ta a s e le c ci6n, o b i en, q u e u n a ap a ren te s el e c ci6n 

estabilizadora (mayor adecuaci 6n para los i ndividuos con un nivel 

de daño intermedio) sea una fase t r ansitoria hacia l a r e s iste ncia 

completa o hacia su ausencia total (Rausher y S i mms 1989 ) . Es te 

fenómeno podr i a ocur rir si, por ej emplo , (i) un herbivoro nuevo 

es tá interactuando con una p ob lac i 6 n de p l antas integrada 

básicamente c on genotipos no r es istentes para este herbivoro, pero 

donde existe poca va r ianza adit i va para l a r e sistencia. Esta 

podria ser u n a e xpl icac i 6n a lo s r esultados de e ste estud io. 

Tamb ién podria ocurr i r, si (ii ) la var i anza genética para la 

res istencia a l os herbivoros se ha originado recie nteme nt e en una 

poblac i6n de plantas cuya interacci6n con s us herbivoros ya estaba 

estab l ec i da. Además , como se habla mencionado a rriba, l a deriva 

genética podrla jugar u n papel importante en l a e vo l ución de la 

resistencia , e n poblaciones su j e t as a reduc c i ones f r ecuentes y 

d rá st i c a s en su tama~o . Tal e s el caso de las plantas 
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colonizadoras, donde constantemente se fundan nuevas poblaciones 

con pocos individuos, o bien las poblaciones establecidas se 

encuentran con poca variabilidad deb i do al sistema de cruzamiento 

(ver Caps. V y VI) . 

El análisis en ~ stramonium reveló también que la tasa de 

crecimiento de la planta, estuvo bajo s e lección direccional a 

nivel fenotlpico (para mayores tamaños), pero a n ivel genético se 

detectó selección natural direccional y estabilizadora. Es 

probable que ésto indique una "restricción" ontogenética con 

respecto a la asignación d~ recursos a diferentes funciones 

(crecimiento, defensa a herblvoros y reproducción, por ejemplo). 

En la suposición de que estas funciones estuvieran 

correlacionadas, entonces debiera considerarse en los modelos de 

costo-beneficio de la resistencia, por ejemplo una asignación a 

defensa determinada por la tasa de crecimiento de la planta . si la 

asignación de recursos para la resistencia constituye una misma 

cantidad de recursos, independiente del tamaño del individuo, 

entonces esperarlamos que las diferencias en adecuación estuviesen 

dadas por otros factores como la tasa de crecimiento de los 

individuos, ya que la defensa seria igual para todos, ó bien por 

variación espacial (p.ej. distribución de herblvoros, sitio donde 

crece la planta, etc.). En contraste, si la asignación es a la 

defensa varIa de un individuo a otro, esperarlamos una función de 

adecuación dependiente de la cant i dad de asignación a defensa y 

menos de la tasa crecimiento de la planta, lo cual nuevamente 

predecirla selección estabilizadora para la resistencia 

(suponiendo que no existe variación espacial y temporal en la 

presión por herbivoros). Los extremos en resistencia tendrlan 
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menor adecua c ión: uno, por un elevado c osto de l herbivorismo 

(resistencia cercana a cero) y bajo costo de defensa (plantas con 

tasas de crecimiento elevadas ), mientra s el otro, s ostiene un 

costo defensivo elevado y un costo por herbívoros bajo (plantas 

con tasas de c rec imie nto bajas). Teóricamente, se esperarla que el 

extremo con resistencia total tuviese una adecua ción mayor al 

extremo con resistencia cero, ya que estos individuos podrlan 

i ncluso morir o no reproducirse, mientras q ue los ind i viduos con 

alta resistencia, aunque s ufran di sm i nuc i ón de su pot encial 

reproduct i vo por as ignación a la defens a, a s eguran la 

sobre v ivencia y posiblemente la reproducción; por ésto es posi ble 

que la función de adecuac ión de la población no resulte simétrica. 

Es probab le que esta e xplica c ión s e aj uste a l o observado en 

~ stramonium (cf. f ig. 3.2). Exist e evidencia de mayor dafio en 

las plantas con tamaños mayores (r = 0.3 1 , N = 350, P < 0 .0001) en 

comparación con las planta s pequeñas; es decir , probablemente las 

plantas con tasas de c recimiento altas confronten u n costo mayor 

por herbivori smo. De hecho, la c urva de adecuac ión que indica 

selecc ión normalizadora , no es simétrica y muestra un sesgo, 

indicando que l as plantas con va lores bajos de daño t uvieron una 

adecuación mayor que el extremo con daño elevado (Fig. 3.2) . 

Los herb lvoros pueden generar l a s diferenc i as en daño entre 

plantas de dist intos tamafios si l as eligen en funci ón de su 

"ap ariencia" (l .•. las p lant as peque ñ as ten drían u na menor 

probabilidad de s er enc ontradas ) . Sphenarium purpu ras c ens es 

gregario y muy abundante, de manera que podría e l egir su planta de 

alimentación e n f unc i ón del tamaño y por la cantidad de alimento. 
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Sin embargo, este punto debe considerarse como puramente 

especulativo. 

En otros estudios s1 han detectado costos asociados con la 

defensa (y.~. Coley 1986, Dirzo y Harper 1982b, Berenbaum et al. 

1986, Kakes 1989). En Pastinaca sativa, en particular, se encontró 

gue cuatro furanocumarinas son responsables de l a resistencia a 

los herb1voros, y su variación en concentración tiene 

heredabilidades altas (> 0.5) Y significativas. Por otra parte, se 

estimó el modo de selección natural y se detectó que fue 

direccional para reducción del daño, y además hay evidencia de que 

al menos para un compuesto que interviene en la resistencia 

existen costos asociados a su producción. Esto es revelado por la 

correlación genética negativa entre los compuestos (sphodin, 

bergapten), con la producción de semillas. Estos resultados han 

sido interpretados como una limitante a la evolución de una mayor 

resistencia en la población. Aunque existe varianza aditiva para 

la resistencia, Berenbaum et al. (1986) sugieren que es probable 

que l a "lucha armamentista" entre la planta y el herb1voro se 

encuentren en un "empate" evolutivo temporal. 

Los resultados del presente estudio indican que las 

inferencias evolutivas respecto a las interacciones entre plantas 

y herb1voros deben hacerse con cuidado dada la escasa información 

que se ha obtenido hasta la fecha. Por ejemplo, no es posible 

afirmar si los caracteres que confieren la resistencia a las 

plantas (i) han evolucionado para reducir el daño por herb1voros, 

(i i ) son el producto secundario de selección en otros caracteres, 

o bien (iii) representan respuestas a presiones por herbivoros en 

el pasado pero no a los herb1voros actuales (sensu Janzen 1980). 
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si e sta s de f e n sas se h a n d esarro llado evolut ivame n t e en la 

interac c i ón con los a nimales, el mecanismo más p r oba b le de su 

origen es la selecc i 6n na t ura l. Tamb i én, es probable que su origen 

no fué favorecido por la selección natural, p ero que a ctua lmente 

su funci~n adaptativa es manten i da p or esta fue r za. Aú n as!, se 

requiere encontrar más evidencia que apoye tales postulados. 

Los estudios sob r e la acc i ó n de la sel e cc i ón en l as 

pob laciones natura l es han adqu i rido un i mpul s o de s pués de la 

p r opuesta metodológ ica de Lande y Arnold ( 1983). Esta e s una forma 

de abordar el problema de la a d aptación pero no l a ú n ica (ver 

Gra f en 1988, Wade y Kal i sz 1990, Mitche l l - Olds y Sha w 1 9 9 0 ) . Las 

criticas al "programa adaptacion ista" (Gould y Lewont in 1979) han 

sido en cierto s entido acertadas, pues se han pr opuest o hip6tesis 

seleccionistas cuando la evidencia de la a cción de la selecci6n en 

poblaciones naturales ha sido muy escasa (Endle r 1 986, Antonovics 

1987) • Au nque la selección na t ural actúa sobre los f enotipos y 

s on éstos a l os que debemos (podemos ) medir (ver Lewontin 1974) , 

es necesario enfatizar que l a e voluci6n por selección ocurrirá si , 

y sólo si, existe varianza genética par a los c a racteres que son el 

"blanco" d e este mec a n ismo. Este es un aspecto q ue se ha omitido 

e n casi todos los traba j o s que h a n usado esta nueva metodología 

(ver Cap I) . Este estudio es u na mues tra clara de que s e requiere 

la con j u nci6n de la eco l ogIa y la genét ica para construir una 

inferencia evolut iva. 
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INTRODUCCION 

El e stud i o de la variabilida d genética en caracteres con 

distribuc ión de f r e cuencia continua s e l imitó h a s ta hace poco a 

organismos de i mportanc ia económ i ca (ve r wright 19 68, 1978, 

Fal c oner 1 988, P r imack y Kang 1989) , a pesar de que los 

fundamentos de la g enética cuantitativa se establecieron desde los 

inicios d e la g e nética d e pob l aciones (cf. F i sher 1918, Lande 

1 98 7). La mayor 1 a d e los orga nismos han mostrad o contener 

can tidades sig ni f i c ativas de variabi lidad en u n g r an número de 

caracteres ( f isiológicos, fenológ i cos , de historia de v i da, etc.). 

Al parecer la mayor1a de estos caracteres son poligéni cos (Wright 

1978 ) . 

El anál is i s d e las pOblaciones si l vestres desde est e punto de 

vista ha s i do escaso, y s ólo s e ha increme ntado notablement e en la 

ú l t i ma déc ada (ver Vena b le 1984 p a r a una rev i sió n en p l a n t as , y 

Mosseau y Rof f 1987 p ara an i ma l es ). La heredabilidad de un 

carácter y las corr elaciones genéticas entre caracte res son l os 

p a rá met ros d e i nterés para l a gen é ti ca cuant ita t iva. La 

heredabilidad represe nta la proporción de l a varia nza fenot1pic a 

total de una carácter que es expl i cada p or la var ian za g ené t ica 

aditiva (i. g . aquella dada por la contribuc i ón de muchos loc i con 

efectos pequeftos y aditivos), mie nt ras que la corr e lación genética 

rep resenta e l g rado de asociac i ón e ntr e d o s carac t eres 

cualesquiera de los organismos (esta d1sticame nte es la cova r i anza 

genética ad i tiva, Fisher 1918. ) Esta es determinad a bás icamente 

po r genes plei o t rópicos o por de s equil i brio de ligamiento (Wright 

1978, Fa lconer 1981, Arnold 1981). 

Se ha evaluado un gran núme ro de cara c teres en va r ias especi es 
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para determinar su heredabilidad. Estos estudios se han realizado 

tanto en poblaciones en condiciones experimentales, como naturales 

(ver Wright 1968, 1978, Lewontin 1974, Falconer 198 1 , Bradshaw 

1984, Venable 1984, Mosseau y Roff 1987, Primack y Kang 1989). 

En plantas, los estudios de genética cuantitativa son todavla 

escasos a pesar de la relativa f acilidad para su manipulac i ón 

experimental (Mitchell-Olds y Rutledge 1986, Primack y Kang 

1989). Por otra parte, pocos de ellos han sido llevados a cabo en 

condiciones naturales (Primack y Kang 1989). En las especies 

analizadas se ha detectado variabilidad genética en muchos 

car acteres (Venable 1984, Schwaeger le et al . 1986, Billington et 

al. 1988, Venable y Búrquez 1989), pero no en otros (Mazer 1987, 

Mitchell-Olds 1986) . En genera l , se supone que aquellas 

caracterlsticas estrechamente relacionadas con l a adecuación, como 

los caracteres de historia de vida o la adecuación misma, 

mostrarán heredabi l idades pequeñas (Lewontin 1974, Falconer 1981) 

y por tanto no responderán a la selección. Este es un resultado 

del principio que se conoce como el teorema fundamental de la 

selección natural (Fisher 1958) y establece que la tasa de cambio 

ulterior en adecuación es proporcional a la varianza genética en 

adecuación en ese momento. En este sent i do, la selección natural 

que actúa direccionalmente sobre l a varianza genética aditiva de 

la adecuación presente entre los individuos, maximizará ésta en 

el transcurso del tiempo y, por lo tanto, se espera que las 

heredab ilidades de los caracteres asociados a la adecuación sean 

pequeñas. 

(Lewontin 

Esto parece concordar con la evidencia emplrica 

19 7 4, Falconer 1981) . 
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Sin embargo, la ausenc ia de una res puesta a la s e l ección en 

algún car6cter n o s6 lo repre s enta que no exi s te variabi l i d a d 

genética en la pobl a c i ón, sino tamb ién que la se lección p odrla 

estar limita da por c or r e laciones genéticas antagónicas e ntre l os 

c aracteres que determinan la adecuación (Antonovi cs 1976 , Fa l cone r 

1981, Endler 1986). 

Mientras que la cantidad de varianza adit iva determi na la t a sa 

de cambio en los caractres ba jo s elección , la c orrela c i ón genética 

aditiva c on otro(s) carácter (es ) determina la direc ción del c ambio 

(Cr ow y Nagylaki 1976, Arnold 1981 ). Ya que las c aracterls ticas d e 

historia de vida están lntimamente a soc i ada s a la ade cuación, su 

a n6 lisis desde el punto de vista genético resulta importante e n la 

obtenci6n de inferencias evo luti vas ya que el los, ti e nen una 

interpretación adaptat iva d esde el punto de vist a e c ológico 

(Ve nable 1984, Venable e t al. 1987 , Ve nable y Búrquez 1989). 

Los resultados obtenidos en algunas especies de pla ntas i nd ican 

que la heredabilidad de un c ar6c ter puede varia r e spacialment e, 

entre poblaciones (Mitchel l-Olds 1986, Bi llington et al . 1988), lo 

que indirectamente puede s e r u n a ev idencia de diferenc ias en 

presion es se lect ivas entre e l l as. La estru c tur a de la s 

correlaciones genéticas entre los caracteres de lo s o rgani s mo s 

también pueden cambiar de una pob lac ión a otra (cf . Mi tchel l -Olds 

1986, Venable y Búrquez 1990), lo que podrla indicar a l a vez que 

l a s presiones selec t i vas varl an e n intens i dad o incluso en 

dirección, y fomentar la diferenciación g enética entre l as 

poblaciones (ver Billington et al. 1988, Venable y Búrquez 1990) 

En contraste con la gran fac ilidad de manipu l a c ión e xpe rimenta l 

en las pl a ntas, existen d if i cu l t a d e s en s u anál is i s ge né t ico 
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debido a la gran plastic i dad fenot í pica que despliegan 

(Schlichting 1986 , SChlichting y Levin 1988, 1990). Esta 

plasticidad podría producir convergencia fenotípica entre 

distintos genotipos, o bien que un mismo genotipo muestre 

distintos fenotipos en diversos ambientes (Harper 1982, Bradshaw 

1972, 1984, Primack y Kang 1989). Ya que el análisis genético se 

basa en la semejanza entre parientes (Fisher 1918, Falconer 1981) , 

la plasticidad podría sub o sobreestimar los parámetros genéticos 

(ver Clay y Antonovics 1985, Schmi dt y Levin 1985, Schwaeger l e y 

Bazzaz 1987). 

Se han propuesto diversas hipótesis con base en las 

corre l aciones ecológicas entre los organismos y su medio. Por 

ejemplo, la importancia de los caracteres de historia de vida en 

la adecuación individual ha sido sugerida en varios estudios en 

plantas (ver Venable 1984, Kalisz 1986, 1989) . Sin embargo, se 

requiere la determinación de la variabilidad genética de dichos 

caracteres en las poblaciones para predec i r o inferir su posible 

destino evolutivo (ver Venable 1984, Venable y Búrquez 1989, Mazer 

1987, Mitchell-Olds 1986, Mitchell-Olds y Rutledge 1986). Un caso 

concreto de ésto, es el estudio de las interacciones planta­

herbívoro, en el cual la genética cuantitativa puede contribuir a 

su mejor comprensión. Generalmente la evolución de la defensa 

(resistencia) de las plantas a los herbívoros ha sido modelada a 

través de la selección natural de aquellas características de las 

plantas correlacionadas con la disminución del daño por herbívoros 

(defensas químicas o fís i cas, cf. Ehrlich y Raven 1 9 64, Feeny 

1976, Rhoades y Cates 1976) . Estas características muestran 
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variación en las pOblaciones (Dollinger et al. 197 3, Dirzo y 

Harper 1 982 a, Marquis 1 984), por lo que son de esperarse 

diferencias individua les en adecuación d ete r minadas por la 

variación en resistencia (Berenbaum et al. 1986, Simms y Raushe r 

1987, Zangerl y Berenbaum 1990). Por últ imo, su evoluci6n depende 

de la correspondencia entre la variaci 6n fenotlp ica y la genética 

y asI , el a n á lisis genét ico de la res istencia tratada c o rno un 

carácter poligénico, es indispensa ble. 

En este cap Itu l o se descri ben los resultados de l análisis 

intrapoblacional de la variabi lidad genética en nuev e c aracteres 

(morfo16gi cos , de hi stor ia de vida y de resisten cia a los 

herbIvoros ) de la planta Datura stramonium en el Pedregal d e San 

Angel, D. F. 

METODOS 

Para a nal iz ar el componente genético de los c ar a cteres 

morfológicos y de hist or ia de vida de º. stramonium, en 1987 s e 

co lectaron los fru tos de 4 5 0 ind ividuos q ue c recieron en una 

extensa zona la población de l Pedregal de San Angel. Sobr e e s ta 

muestra que expresa la diversidad genética de la p oblaci6n, se 

procedió a llevar a cabo c ruzas controladas para obtener progenies 

de parentesco conoc i do (Mitchell-Olds y Rut l e dge 1986). Se sigui ó 

el dise~o Caro lina de l Norte 1 (Lawrence 1984), donde c ada planta 

asignada al a zar a la funci6n macho es c ruz ada c on varias p lantas 

asignadas al azar a la fu nción hembra (di se~o an i dado) . Las 

plantas hembra son distintas p ara cada macho . Las cruzas se 

realizaron en diciembre d e 1987 en un jardín e x pe rime ntal , 

comprendiendo 4 0 p l a ntas macho y 120 plantas hembra (tres hembras 

por macho) obtenidas de la poblac ión base (N=450) aleatoriame nte. 
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Sin embargo, una infestación de las plantas por el coleóptero 

Trichobaris soror (Curculionidae), cuyas larvas se alimentan de 

las semil las inmaduras, afectó a muchos frutos incluyendo a los 

producidos por cruza controlada y dejó incompleto el disefto. 

Las cruzas se repitieron en 1988 en el invernadero, 

comprendiendo esta vez 30 plantas macho y 60 plantas hembra (dos 

hembras por macho). Este diseño se acomodó a manera de obtener 

estimadores de las heredabilidades con minima varianza (ver 

Grossman y Norton 1981, Schwaegerle et al. 1986). Las cruzas se 

realizaron t ransfiriendo directamente el polen de las anteras de 

la plant a asignada a la función macho sobre el est i gma de la 

p l anta hembra, la cual habia sido previa mente emasculada para 

evitar su autopolinización. Después de la transferencia del polen, 

cada flor entrecruzada era marcada con un alambre de color y 

cubierta con bolsas de malla muy fina para evitar la contaminac i ón 

por polen de otras plantas. 

Se obtuvieron 25 familias de medios hermanos paternos (50 de 

hermanos completos). Treinta semillas de cada familia de hermanos 

complet os (maternos) fueron elegidas al azar de su fruto y pesadas 

en una balanza analitica (Bosch S20 00). Poster i ormente, éstas se 

colocaron en cajas de Petri con agar al 1% y se pusieron a 

germinar en una cámara de ambiente controlado (Conviron 630), con 

25 oc y 12 h de luz (dia), y 15 oC 12 h de obscuridad (noche) . 

Una vez que emergieron las plántulas fueron transferidas a 

recipientes degradables, "jiffypots" (Jiffy Products) de seis cm 

de diámetro. Las plántulas fueron transplantadas a una parcela 

experimental (~700m2) creada ex profe s o en la Reserva de l 
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Pedregal de San Ange l , dentro de la misma área donde cre ce 

naturalmente la planta. Bajo un diseño completamente a leatorizado 

(Cochran y Cox 1957) con dos répl icas, las plantas de c ada familia 

fueron introducidas al campo. Aunque la mortanda d fue ba j a pa r a 

cada familia , algunas fam i lias t uvier on al f ina l del estudio un 

solo individuo , por tanto se decidi6 c onj untar los individuo s de 

ambas répli c as para mantener un tamaño de muestra adecua do p o r 

familia. La soluci6n alternat iva, era eliminar a las f ami l ias c on 

pocos indiv i duos de ambas réplicas; s i n emba rgo, la est imación de 

los parámetros genéticos e s sensib le a un nümero reducido de 

f am i lias (ver Gr ossman y Nort on 1981). Cada p l ántula de cada 

f a milia fué asignada aleatoriamente a u na hi l era y una c o l umna 

d e ntro de la parcela (coordenadas) , fue etiqueta d a con el nümero 

de la fa mi l ia y su localización se anotó en un ma pa. Cada p l a nta 

estuvo equidistante de otras a 80 cm para evitar en l o posible la 

competencia ent r e individuos, y sesgar las estimaciones (Falconer 

1981). Periódicamente , se eliminaron las h i erbas de ot ras especies 

o i ncluso de ~. stramonium que germinaron en la parcela y que 

podrían interferir con l as plantas experimentales. 

A cada planta se le midiero n l os siguientes caract eres: al 

establecimiento se obtuvo e l nümero de ho jas tot ales como medida 

del vigor (Lawrence 1984 ) , a s1 c o mo el da ño ( n ü mero de hojas 

dañadas por planta) por el herbivoro Epitrix parvula (Coleoptera: 

Ch rysomel i dae ) . A la edad reproduct iva ( i n icio de l a 

fructific ac i ón ) s e midi ó l a estatur a, el nümero to t a l de 

ramificaciones, nüme ro de flores producidas , nümero de frutos, y 

daño folia r produc ido por los chapul ines Sphe narium purpurascens 

(Orthoptera: Acrididae). Para ello, se colectaron todas las ho j as 
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de cada planta y se midió su área foliar total, as1 como la 

consumida por los chapul i nes, en un medidor de áreas (Delta-T­

Devices, Ltd . ). Finalmente, las plantas fueron colectadas, 

embolsadas y etiquetadas para posteriormente secarlas en un horno 

a 60 oc por una semana, a l cabo de la cual fueron pesadas en una 

balanza electrónica (Ohaus B300D) para obtener la biomasa total. 

Se evaluó la germinación de las semillas de cada familia de 

medios hermanos paternos que fueron puestas en las cámaras de 

ambiente controlado, siendo las repeticiones de cada macho las 

semillas de sus dos hembras. De la misma forma, mensua l mente se 

registró la supervivencia de las plantas correspondientes a cada 

familia de medios hermanos paternos en la parcela experimental. 

Una vez obtenidos los datos, las variables cuya distribución se 

apartó de la normalidad fueron transformadas a otra escala con el 

objeto de mejorar o aproximar su d i stribución a la normalidad. La 

masa de las semillas y la biomasa se transformaron 

10gar1 t micamente¡ para los conteos (número de hojas, 

ramificaciones, flores y frutos) se usó l a transformación ra1z 

cuadrada, y para las proporciones (de germinación, de 

sobrevivencia, proporción de hojas dañadas y proporción de área 

foliar consumida por herb1voros) se usó la transformación arcoseno 

(Steel y Torrie 1980) . Todos los análisis estad1sticos fueron 

real i zados usando los datos transformados. 

Análisis qenético 

Las heredabilidades de los caracteres y las correlaciones 

genéticas entre ellos se estimaron a partir de análisis de 

varianza anidados y mediante análisis de covarianza anidados de 
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dos. niveles, machos y hembras dentro de mac h os, r e spectivamente, 

Modelo 11, al eator io (S oka l y Rohlf 1 98 1), s iguiendo una 

metodolog1a estándar (Dickerson 196 0, Falconer 1981 , Mitchel l -Ol ds 

1986). Dichos anál isis f ueron e jecutados en el pro cedimiento 

NESTED del paquete estad1st i co SAS (SAS Institute 1982 ) . 

El modelo lineal fue: Yijk = ~ + Ai + Bij + €ijk ' donde Yijk 

es la k-ésima observación en el s ubgrupo j-ésimo, de l i-ésimo 

grupo, ~ la med ia paramét r ica de l a población, 

contribuci6n del gru po (s u per ior) de l nivel A, 

es 

e s 

l a 

la 

contribución de l j-ésimo subgrupo (n ivel B) en el grupo i-és imo¡ 

€ijk es el término de error d e l a obse r vaci ón k-ésima e n el 

subgrupo j-ésimo, del grupo i (Soka l y Rohlf 1981). 

La heredabilidad en el sentido e strecho se obtie ne como : 

h 2 n = V./ Vt , 

donde Va es la var i anz a g enética a d itiva y Vt es la varian za 

fenot1pica tot a l . La vari an za aditiva se obt i e ne del c uad rado 

medio de l o s machos CH. del aná li sis de vari a nza. Se obt i ene 

primero el componente de correlaci6n intraclase, t, el c ual e s el 

componente de var i a n za esperado debido a los machos a 2 • y en el 

caso de medios hermanos t es equivale nte a ~Va' Por lo tant o, la 

heredabilidad en el sent ido estr ech o pa r a el c aso de med ios 

he rmanos paternos es : 

h 2 n = 4a·.la2 t 

do nde a · t = {a 2 • + a · h + a 2 .}, sien do a·h el componente de 

varianza espe rado debido a las hembras anidadas dentro d e machos, 

y a. e el componente de varianz a esperado de l error (debido a la 

variación e n l a progenie de ntro de hembras, dentro de machos ¡ 

Falconer 1981). 
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La razón de usar el componente de varianza de los machos para 

estimar la heredabilidad, proviene del hecho de que este 

componente no contiene varianza debida a los efectos de la 

dominancia ni de efectos maternos, por lo que da una estimación 

más " l impia" de la varianza aditiva (Comstock y Robinson 1948, 

Dickerson 1960, Cockerham 1963, Falconer 1981, Mitchell-Olds 1986, 

Mitche l l-Olds y Rutledge 1986, Primack y Kang 1989). Sin embargo, 

contiene una fracción debida a la endogamia entre los padres, 

{(1+Fía>/4} (Dickerson 1960, Cockerham 1963, Mitchell-Olds 1986), 

donde Fía es el coeficiente de endogamia¡ en el caso más extremo 

(i.g. Fís=l) la heredabilidad es sobreest i mada en \¡ si Fia es 

cero, no hay sobreestimación. Es posible estimar el Fía conociendo 

la deficiencia de heterócigos en la población {Fía= ~!=1 (1-

R/2pq)}, donde R es la frecuencia de heterócigos observada para el 

locus í, mientras que 2pq es la frecuencia de heterócigos esperada 

(para un l ocus con dos alelas) bajo apareamiento al azar (Hardy­

Weinberg). Se intentó medir la Fía para la población je la planta 

estudiada mediante en análisis de loci enzimáticos en 

electroforesis en gel (cf. Mitchel l -Olds 1986) , sin embargo ésto 

no fue posible debido a que no se encontró ningún polimorfismo en 

las enzima s ensayadas (aprox. 20). Dado el sistema de cruza de Q. 

stramonium, es probable Fía que sea alto (ver Cap. V). Este método 

se ha ap l icado para corregir las h 2 's en Impatiens capensis 

(Mitchel l-Olds 1986, Mitchell-Olds y Waller 1985). 

El componente de varianza de los machos también contiene una 

fracción, {(1+Fía)/4}' , debida a la interacción adit i va*aditiva 

(epistátic a) (Cockerham 1963, Dickerson 1960, Mitchell-Olds 1986). 
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Como en el caso anterior, no hubo forma de e stimar esta fracción, 

sin embargo , en el caso más extremo (Fis=l ) ésta sobreestima la ha 

en ~. 

Debido a la ausencia de germinac ión en algunas famili a s y 

mortalidad anterior a l transplante el número de familias de medios 

hermanos paternos se redujo a 22. Estas se introdujeron al campo, 

durante la estación de lluvias de 1989, contándose con u n número 

de 10 a 15 individuos por fa milia de hermanos completos . La 

mo rtalida d en el campo ( ver arriba) produjo en un ma yor 

desbalanceo en el número de ind i viduos por famil ias de medios 

hermanos paternos al final de l estudio. El promedio de individuos 

por cada padre fué de 16.13 (error estándar = 1.09), mient ras que 

para cada hembra el promedio de hijo s final fué de 8.07 (error 

estándar = 0.49) . El número total de individuos que sobrevivieron 

a la reproducción fué de 355. 

La estimación por mínimos cuadrados (en este c a s o el análisis 

de varianza) para datos con una estructura desbalanceada, produce 

el problema de que las pruebas de significancia no exist en o son 

altamente c onservadoras. Por lo tanto, determinar la significancia 

de las heredabilidades y las correlaciones g e n é ticas es muy 

impreciso (ver abajo). De hecho, la estimación de la heredabilidad 

mediante una proporc ión entre componentes de v a r ianza tiene un 

sesgo "inherente" ( Ponzoni y James 1978, en Grossman y Nort on 

1980) debido a que la esperanza de una proporción e ntre variables 

aleatorias , no es equivalente a la proporción de las esperanzas de 

de esas variables. Gros sman y Norton (1980) han est imad o dicho 

sesgo, y han determinado que e s negativo. En términos abso lutos, 

el sesgo decrece conforme se incrementa el tamaño de muestra, y 
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crece conforme la heredabilidad es más alta. Para una h 2 =O.4, con 

un tamaño de muestra de 600 individuos (casi el dobl e de l usado 

aqul), el sesgo es de -0.0027, mientras que para la misma 

heredab i lidad y con un tamaño de muestra de 120 (un tercio del 

tamaño de este estudio), el sesgo es de -0.013 (Grossman y Norton 

1980), por lo que lo consideramos relativamente bajo. 

Estos problemas pueden reso l verse, en parte, por medio de la 

estimación por máxima verosimi l itud (ML), o máxima verosimilitud 

restringida (REML¡ Shaw 1987). Shaw (1987 ) ha producido programas 

de cómputo para obtener por estos métodos los estimados de la 

varianza aditiva y covar i anza aditiva entre caracteres y sus 

varianzas muestra les (para obtener los errores estándar) . Los 

estimados de ML son sesgados (debido a que se restringue el ámbito 

de valores que puede tomar el parámetro, i.~., h 2 va de O a 1.0, 

pero sus varianzas son pequeñas. La estimación por REML da 

estimados in sesgados (se elimina la restricción citada arriba, y 

es equ i valente a ejecutar el ML sobre los valores centrados de 

cada variable, i.~. ~ =0, a=l) y con varianzas grandes. La 

estimación por máxima verosimi l itud tiene la bondad de usar datos 

con estructuras altamente desbalanceadas y existe además una forma 

directa de hacer pruebas de hipótesis sobre los coeficientes 

obtenidos (ver Shaw 1987). En el caso balanceado, este tipo de 

estimación produce resultados idénticos a l aná l isis de varianza . 

Sin embargo, esta estimación es susceptible a desviaciones de 

normal i dad en las variab l es bajo aná l is i s, al i gua l que la 

estimación por mlnimos cuadrados. Su uso comien2a a ser importante 

en estudios de genética cuantitativa, dado que las facilidades 
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actuales de cómput o s on mayores (ver Ga rland 1988, Bil l ington ~ 

al. 1988, Tsuji et a l. 1989). 

El programa desarrol lado por Shaw ( 1 9 8 7) par a est i mar los 

componentes de varianza genét i ca, ambient al y de domina ncia de la 

v ari anza fenot1pica t otal , as1 corno la s co rr el aciones 

correspondientes entre los carac teres, permite acomodar d i seftos 

en los que los indiv iduos bajo análisi s t ienen un determinado 

parentesco (y no necesariamente los d iseftos comunes usados en l a 

estimación por m1nimos c u adrados, c omo son l a s r egres iones 

progenitores-hijos o la correlaci ón entre medios h erma nos o 

hermanos completos; ve r Cap . I) . sin embargo, ya que la e s timación 

se lleva a cabo mediante iterac i ones, el t iempo necesario de 

cómputo puede ser enorme (ver Venable y Búrqu e z 19 90), y la 

convergencia puede no a lcanzarse (ver Billington ~ a l . 1988). El 

t iempo de conve r gencia (número de i tera c iones) a los valores que 

maximizan la probabilidad d e l estimado, puede incrementa r s e 

dependiendo del tamafto de la matri z p o r analizar y número de 

parámetros por estimarse (número de caracteres , n úmero de 

familias, número de individuos por f amilia, etc .; R. Sha w, como 

pers.). Por e jemplo, en el presente estudi o el n ú me ro de 

c aracteres por analizar fue nueve, de manera que el programa 

estima las var i a n zas aditivas, de dominanc ia y ambiental de c ada 

uno, más las corr elaciones adi t ivas, de dominancia y ambientales 

entre ellos; finalment e, dá l as varianzas muestra les de c ada 

parámetro . Si sólo se an a li za un carácter, entonces e l núme ro de 

parámetros por estimar es de J (cor respondientes a las varianza s 

aditiva, de dominancia y amb ienta l), pero si so n más de uno, 

entonces estima además las c or r elac iones r espect iva s ent re los 
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caracteres. En el caso de l presente estudio , dado que el número de 

caracteres fue de nueve, el número de parámetros por estimar fue 

de 378 . 

En este trabajo se intentó estimar las heredabilidades y las 

correlaciones genéticas por este método. Sin embargo , debido a los 

problemas de capacidad de c6mputo y los ya citados, no se pudo 

estimar l a heredabilidad y las correlaciones genéticas en su 

conjunto. En lugar de ello, se estimaron las heredabilidades de 

cada variable por separado, y se evaluaron para su significancia 

(ver abajo). 

Por lo tanto, se presentan aqul las estimaciones de las 

heredabilidades tanto por medio de análisis de varianza, como por 

REML . 

Las correlaciones fenotlp i cas entre los caracteres se 

obtuvieron por medio de correlaciones producto-momento (Sokal y 

Rohlf 1981), mientras que las correlaciones genéticas entre 

caracteres se obtuvieron mediante análisis de covarianza anidados 

(ver arriba) . 

La significancia de las heredabilidades se calculó mediante un 

método Montecarlo (Sokal y Rohlf 1981 ) denominado prueba de 

azarizaci6n ("randomization tes t") para el caso de la estimaci6n 

por análisis de varianza, para lo cual se elaboró un programa. La 

prueba de azarizaci6n consiste en asignar al azar a las familias 

de hermanos completos (hembras) dentro de los machos y estimar una 

b 2 • Ya que a partir del componente de varianza de los machos se 

calcula la b 2 , la hipótesis nula (Ro) es que el componente de 

varianza debido a las diferencias entre machos (familias de medios 
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hermanos) es cer o. El proceso de a z~r i zac ión se repite un número n 

de veces (por ejemplo, 1000 o más) y se construye la distribución 

de las h 2 's obtenidas por azar. La heredabilidad verdadera (b 2
V) 

se compara con la distribuc i ón del parámetro obten ida , con un 

nivel de a=0.05 en una col a (la de valores positivos ) (ver 

también cap. VI ). Esto permite establecer si la b 2
V se desvia o no 

significativamente de la distribución (de la media) de h 2 generada 

por azar. El programa, compilable en BASIC, fue elaborado por E. 

Ezcurra. 

Para la masa de las semi llas se estimó además el error estándar 

de la h 2 , mediante las expresiones dadas por Dicker s on (1960, ver 

también Turner y Young 1969). 

Por otra parte, la significancia de las b 2 ' s obtenidas por 

REML se obt iene por medio de una prueba X2 con grados de libertad 

igual al número de parámetros constreñidos a cero e n el modelo 

completo (ver Shaw 1987): X2 0b s = -2(L 1 -L O) ' donde Ll e s 

logaritmo de la máxima verosimilitud del modelo completo, mientras 

que LO es el logaritmo de la máx ima verosimilitud del model o 

cuando se restringen estimados a cero. En primera instancia, se 

est i ma el modelo y se obtiene L1 ; posteriormente se corre el 

programa restringiendo untos) parámetro (s) a c ero y se obtiene Lo' 

En este caso, la varianza ad i tiva del carácter se restringe a cero 

y se hizo l a prueba para ver si diferia significativamente d e 

cero. L = -2(L 1 -LO) se distribuye centralmente como X2 (Shaw 

1987). Cuando se analiza un sólo carác ter, l a hipótesis nula (Ho ) 

es que la varianza aditiva es igual a cero, por lo ta nt o la 

hipótesis alternativa es que ésta es mayor de cero, y los g rados 

de libertad son 1 ya que s610 un parámetro se constriñe a cer o en 
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el modelo reducido (ver Shaw 1987). Cuando se analiza más de un 

carácter, entonces las covarianzas también pueden restringirse a 

cero y sirven para probar esta hipotesis nula . 

Los errores estándar de las correlaciones genéticas se 

calcularon siguiendo la proposici6n de Sheinberg (1966, ver 

Robertson 1959, Arvesen y Schmitz 1970). 

RESULTADOS 

Para la mayor1a de los caracteres medidos en la poblaci6n de º. 
stramonium, se detect6 gran variabilidad fenot1pica (Tabla 4.1) . 

Los coeficientes de variación para los caracteres van desde el 11% 

para la masa de las semillas, hasta casi el 300% para el número de 

frutos. Sin embargo, este último carácter debe tomarse con cuidado 

ya que las plantas se colectaron recién iniciada la frutificaci6n, 

por lo que la mayor1a de las plantas ten1an cero, uno, dos, o tres 

frutos, solamente. El valor más alto fue de cinco frutos. En todo 

caso, esta variable medida como el número de frutos representa la 

precocidad en la frutificaci6n más que la fecundidad. Casi todos 

los caracteres medidos muestran una variaci6n superior al 20%. 

La mayor1a de las variables se distribuyeron normalmente o 

cercanamente normales, excepto el número de hojas a la cuarta 

semana, el daño por Epitrix parvula en el mismo tiempo y el número 

de flores y frutos que se apartan más (Tabla 4 . 1). 

Tanto el porcentaje de germinaci6n como el de supervivencia en 

el campo fueron altos, 66 y 77%, respectivamente (Tabla 4.2). El 

análisis de la germinaci6n revela que no existieron diferencias 

significativas entre las familias de medios hermanos paternos 
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Tabla 4.1. Valores prome dio ( X) , desviación est&nd a r (DE) y 
coeficiente de variaci ón (CV) para los nueve c a r a cteres medidos 
en plantas de Datura stramonium en el Pedregal de San Angel . El 
estadlstico de la prueba de Kolmogorov-Sm i rnov (Dmqx ) par a 
probar la hipótesis de que la distribución del caracter es 
normal se anota seguido d e su nivel de significancia (P). 

CARACTER 

MASA DE LA 
SEMILLA (g) 

NO. DE HOJAS 
(4a. SEMANA) 

DAÑO POR HER­
BIVOROS, % 
(4a. SEMANA) 

DAÑO POR HER­
BIVOROS, % 

(FINAL) 

ESTATURA FINAL 
(cm) 

NO. DE RAMIFI­
CACIONES 

NO. DE FLORES 

NO. DE FRUTOS 

BIOMASA TOTAL 
(g) 

DE 

63.19 7 . 22 

6.64 1. 26 

54 . 49 31. 77 

34. 00 18. 18 

24 . 76 9. 90 

14.52 10.30 

9 .13 7.3 2 

0.19 0 .55 

.<. 89 3 .14 
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CV P 

1 1. 4 2 0 . 06 9 0.064 

18 . 97 0 . 171 0.000 

58.30 0.101 0.001 

53.47 0.066 0.087 

40.02 0.065 0 .10 0 

70.9 3 0 .07 2 0.046 

80.17 0.079 0.023 

289.47 0.502 0.000 

108.45 0.058 0 .16 9 



con respecto a esta caracteristica (Tabla 4.2A) . De manera 

similar, la fracción de plantas supervivientes a la edad 

reproductiva no mostró diferencias entre las fami l ias de medios 

hermanos paternos (Tabla 4.26). Tanto para la germinación como 

para la supervivencia, no pudo calcularse la heredabilidaddebido 

a que se requeririan repeticiones de cada hembra dentro de cada 

macho para estimarla. Esto no fué posible ya que el número de 

semi l las obtenidas en las cruzas controladas no siempre permit i a 

hacer muchas repeticiones. A pesar de ello, el análisis no indica 

que ex i sta un efecto genét ico debido a los padres en ambos 

caracteres. 

Los estimados de las hereda bilidades de l os nueve caracteres 

analizados en la pObl ación de Datura stramonium indican que la 

mayoria de e l los tienen poca variabilidad genética (Tabla 4.3). 

Dos caracteres presentaron heredabilidades de cero (negativas), y 

siete más presentaron heredabilidades mayores a cero, pero fueron 

en su mayoria pequeñas (i.~. <0.2). El único carácter con una 

heredabil i dad alta fué la masa de la semil l a (h a =0.67). Las 

estimaciones de las ha's obtenidas por REML, son diferentes a las 

de los anális i s de varianza, pero son muy simi l ares en magnitud 

(Tabla 4.3). Ninguna de las heredabilidades estimadas por este 

segundo método son significativamente distintas de cero (Tabla 

4.3), aún cuando sus errores estándar no lo indiquen, ya que la 

distribución de l parámetro puede ser no simétrica (R. Shaw, com. 

pers . ). Los dos caracteres que miden la res istencia de las plantas 

a los herbivoros, mostraron que sus heredabilidades son pequeñas 

(0.0 y 0. 08) e indistinguibles de cero. 

La masa de la semilla fue el único carácter con una 
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Tabla 4 .2. An á li s i s de v aria nz a para los p o r centaj es de 
germinación ( A) y de i ndividuos sobreviv i e n tes (8 ) e ntre 
familias de medios hermanos paternos de Datura stramonium en 
el Pedregal de San Angel . Se dan los valores promedio (X) y 
los coeficientes de varia ción (CV) de cada carácte r. P es la 
significancia del ANOVA. 

(A) 

FUENTE DE SC GL CM F P x CV 
VARIACION 

ENTRE MACHOS 1. 64 24 0.068 0 .80 0.70 60 . 73% 34. 8 % 

ERROR 2. 13 25 0.085 

TOTAL 3. 77 49 

( 8) 

FUENTE DE SC GL CM F p x CV 
VARIACION 

ENTRE MAr::HOS 0.55 21 0. 026 1. 20 0 .33 77.91% 17.52% 

ERROR 0.4 8 22 0.022 

TOTAL 1. 0 3 42 
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heredabilidad alta y significativa por el método de minimos 

cuadrados, aunque no por REML. Este hecho, nos dice que hay que 

tomar con cuidado este resultado, al mismo tiempo q ue permite 

distinguir las diferencias entre los métodos de estimac i ón 

empleados. Por una parte, la estimación REML, produce estimadores 

no sesgados con varianzas muestra l es grandes a diferencia de l 

método ML (ver Métodos) en el cual lo contrario es cierto. Asi, es 

posible que la estimación REML rechace menos frecuentemente las 

hipótesis nulas. Adicionalmente, se estimó el error estándar para 

la heredabilidad de la masa de la semi lla por el método propuesto 

por Oickerson (1960) , el cua l e s sumamente conservador, y se 

encontró que su valor fue de 0.46; de esta forma, la heredabilidad 

se encuentra entre valores de 0.21 y 1.13 . 

Las correlaciones fenotipicas entre los caracteres indican que 

varios de ellos están intimamente asociados (Tab l a 4.4). Por 

ejemplo, las correlaciones fenotipicas entre el número d e 

ramificaciones , biomasa, número de flores, y estatura son 

positivas y mayores del 70%. La correlación entre flores y frutos 

fué insigni ficante y muy baja debido quizás a que las plantas se 

colectaron cuando empezó la época de frutificación (ver Cap. 111). 

Cinco correlaciones fenotipicas fueron negativas, pero 

estadist icamente no significantivos . 

Por otro lado, debido a la ausencia de varianza aditiva en 

varios de los caracteres analizados, la covarianza aditiva entre 

ellos fue pequeña, y por tanto muchas de las correlaciones 

genéticas fueron iguales a cero (Tabla 4 . 4) . La masa de la semilla 

se corr e laciona negat i vamente con el número de hojas al 

establecimiento, con el número de ramificaciones y flores, pero 
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Tabla 4.3. Heredabilidades en el sentido estrech o ( han) para nueve 
caracteres de Datura stramonium en la Rese rva del Pedregal de 
San Angel. Se anotan los estimados tanto por min imos cuadrados 
(ANOVA), como por máxima verosimilitud (REML), asi como s u 
significancia estimada mediante un a prueba de a z a r izaci6n , y 
por X', respectivamente. Todas las estimaciones han sido hechas 
usando el componente de varianza debido a los progenitores 
paternos. -0.000, representa estimados negat i vos . 

CARACTER ANOVA REML 

ha n P han X' P 

MASA DE LA 0.674 <0.025 0.677 1. 986 >0.1 
SEMILLA (g) 

NO . DE HOJAS 0.099 0.305 0.1 22 0.323 >0.5 
(4a . SEMANA) 

DARo POR HER- -0.000 - 0.000 
BIVOROS (4a. 
SEMANA) 

DAÑO POR HER- 0.079 0.2 73 0.003 0.006 >0 . 9 
BIVOROS (FINAL) 

ESTATURA FINAL 0.016 0.476 0.068 0 .345 >0 .5 
(cm) 

NO. DE RAMIFI- 0.181 0.105 0 . 161 1. 306 >0.1 
CACIONES. 

NO. DE FLORES 0.171 0.089 0 .172 2.139 >0. 1 

NO. DE FRUTOS 0 .146 0 . 201 0.161 2 . 099 >0.1 

BIOMASA TOTAL -0 .000 -0.000 
(g) 
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positivamente con el número de frutos. Lo mismo ocurre con el 

número de hojas al establecimiento que se correlaciona 

negativamente con el número de ramas y flores, y positivamente con 

los frutos. otro conj unto de caracteres genét icamente 

correlacionados son el número de ramificaciones, flores y frutos. 

Estas correlaciones son altas y todas positivas, y coinciden con 

otras correlaciones obtenidas para estos caracteres en varias 

pOblaciones (ver cap. VI), lo que indica que podrlan estar 

determinadas por una fracción de genes en común. Sin embargo, dado 

que estadlsticamente la varianza aditiva de 8 de los nueve 

caracteres analizados es cero, las covarianzas aditivas y por 

tanto las correlac i ones genéticas entre ellos deben ser no 

significativas. 

DISCUSION 

Los resultados indican la ausencia de variabilidad genética 

para la mayor la de los caracteres analizados en individuos de ~ 

stramonium. Este resultado fue inesperado dado que otros estudios 

de genét i ca cuantitativa en esta especie apuntan en el sentido de 

que existe variabilidad genética para varias caracterlsticas de 

historia de vida en cinco poblaciones en Canadá (Weaver et al. 

1 985). Aún cuando en dicho estud i o no se calcularon las 

heredabilidades de los caracteres, el componente genético (entre 

f ami 1 ias, dentro de poblaciones) fué estadlst icamente 

significativo. En otro estudio con un análisis de genética 

cuantitativa más fino, se detectaron varianzas genéticas aditivas 

altas y significativas para cuatro caracteres de las plantas 

(estatura, numero de nodos y masa de hojas y tallo), en las cruzas 
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Tabla 4.4. Correla ciones f enot lp i c as (arr i ba de la diagonal ) y 
genéticas adit i vas (debajo de la diagonal) entre los caracteres 
analizados en Datura stramonium en el Pedre ga l de San Ange l. 
Las correlaciones s i gnificativas (P < 0.01) s on señaladas 
con un asterisco. 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 0.01 0.02 0 .03 0.07 - 0.01 0 .001 0.02 0.08 

2 -0 . 93 -0. 04 0.19* 0.56* 0.4 5* 0 .43* 0 . 20* 0 .47* 

3 0.0 0 . 0 -0.06 0.07 0.25 * 0 .24* -0.07 0 .18* 

4 0.0 0.0 0.0 0.28* 0 .14* 0.12* -0.06 0.09 

5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.73 * 0 . 73* 0.21* 0. 8 3 

6 -0. 57 - 0.57 0 . 0 0 .0 0 . 0 0 . 96 * 0.04 0 . 06 

7 -0.82 - 1. 45 0 .0 0.0 0. 0 0.9 5 0.06 0 . 81 

8 0.80 1. 50 0.0 0 . 0 0.0 0 .68 0 . 86 0 . 14 

9 0.0 0 . 0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 

1= masa de l a semilla, 2= número de ho jas a l a 4a. semana , 3=daft 
por Epitri x parvu1a a l a 4a. semana, 4 =dafto por S p henerium 
purpurascens, 5=estatur a f i nal, 6=número de ram i f icaciones, 
7=número de flores, 8=númer o de frutos , 9=biomas a total. 
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cruzas de cinco variedades (poblaciones) ampliamente separadas 

geogrAficamente (EUA, Italia, Hungria y dos de la URSS) (Bhagat y 

Mital 1984). AdemAs, en otro estudio en la misma especie, se ha 

obtenido una heredabilidad en el sentido estrecho cercana al 25% 

para la variación en la posición de las anteras con respecto al 

estigma (su altura) en las flores (A. Motten, como pers.). La 

variación en dicha disposición, determina en cierta medida la tasa 

de entrecruzamiento (t) de l a planta (A. Motten, como pers., ver 

también Ennos 1981, para Ipomoea purpurea). 

El anAlisis de la variación genética entre seis poblaciones de 

~ stramonium que se presenta en el capitulo VI revela también 

varianza genética para cuatro caracteres relacionados con la 

adecuación, de manera que los resultados mostrados en este 

capitulo, difieren de la evidencia antes citada. Sin embargo, 

tanto los resultados de Bhagat y Mital (1984), Weaver et al. 

(1985) , y los presentados en el capitulo VI han analizado la 

variación genética usando variedades y poblaciones distintas, 

respectivamente. Es posible que la diferenciación genética 

interpoblacional sea alta y , en conjunto, constituye un acervo 

con alta variabilidad. sin embargo, al seno de una población, la 

cantidad de variación es menor. De esta forma, en estos estudios 

el anAlisis revela variación entre fam i lias, aunque al seno de una 

población ellas sean menos diferentes entre si, y ésto pudiera 

explicar la discrepancia con el presente analisis 

intrapoblacional. 

Existen dos razones posibles por l as cuales los parAmetros 

genéticos estimados no son distintos de cero para la poblaci6n de 

~ stramonium en el Pedregal de San Angel. En primer lugar, que 
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efectivamente la variabi l i dad genétic a d e la pob lación s e a nula o 

muy peque fia, y segun d o, q u e las estimac iones n o s ean lo 

suficientemente precisas para detectar cant i dades de variabilida d 

genética pequeña s, debido al disefio o tamaño de l a muestra (ver 

Mitc hel l -Olds 1986 , Mitchel l-Olds y Rutledge 198 6) . Por ejemp lo, 

Falconer (1 9 8 1 ) reconoce que para o b t e n e r u na heredabilid ad 

significativa c uyo valor verdadero es de 0 .1 , s e requer ir l a del 

anális is de p o r lo menos 8 0 0 individuos (i.g. o b t ener un error 

estándar asociado l o suf icienteme n te pequeño p ara hace r ha 

distinta de c e ro ) (ver t a mbién Grossman y Norton 1981). 

El hecho de que dos metod o l og l as dist intas para la estimaci ón 

de los parámetros genéticos a rroj en resultados similares, podrla 

ser un indic i o de que los r esultados s on c orrectos y q ue refle j an 

adecuadamente la condic i ón genética para la población en el tiempo 

en que se midió. La diferencia e n la significa ncia de l a mas a de 

las semillas puede estribar en el poder de las pruebas. 

Por otra parte, los presente s resultados son c ongr uentes con 

l o s presentados en ot r os capI t ulas de este estud io . En pr imer 

lugar, no s e encontr ó una respuesta genétic a a la selección sobre 

la resistencia a los herb lvoro s en esta espec ie ( Ca p. 111 ) . En 

segundo, l a comparación i ntr apoblacional e n t re plantas deriv a das 

de dist intos s i stemas de cruz a miento (autopo l i n ización y 

e ntrecruzamiento), indica n pocas diferenc i as ent re el l as res pecto 

de 10 caracteres (Cap. V), lo cual es a la vez e videnc i a dé pocas, 

aunque existentes, d i f erencias gené t icas. En t ercer l u gar, el 

análisis de va rios loc i enzmáticos media nte electrofor esis en gel 

de almidón también reve l a una homogene i dad gené t ica entre divers as 
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familias de plantas (Cap. VI). Y, finalmente, en otro estudio de 

genética de poblaciones no se encontró polimorfismo en ninguna de 

las doce analizadas (ver Warwick 1990). 

Aunque existen diferencias significativas entre varias 

poblaciones de ~ stramonium del centro de México (Cap. VI) el 

componente de varianza aditivo podria sobreestimarse si el 

componente de varianza genética (el cual incluye varianza de 

dominancia, aditiva, epistática, y efectos maternos; Falconer, 

1981) no contiene una fracci6n significativa de varianza aditiva. 

Además, ya que las estimaciones se realizan en ambientes 

controlados, es probable que la magnitud de la varianza aditiva 

sea irrelevante, si en el campo la variabilidad ambiental fuera la 

principal determinante de la variabilidad fenotipica (Primack y 

Antonovics 1981, Mitchell-Olds y Rutledge 1986, Barton y Turelli 

1989, Primack y Kang 1989). Por lo tanto, los valores de h' 

podrian inflarse. No obstante, debe decirse en contra de esta 

posibilidad, que las estimaciones fueron conservadoras (se tom6 la 

cota más baja de correlación entre hermanos) y aún as! las 

heredabilidades estimadas son significativas. En resumen, la 

var i anza genética para un carácter dado e s grande desde el punto 

de vista i nterpoblacional , pero pequeña desde el intrapoblacional. 

Como ha sido bien establecido, se espera que los caracteres 

asociados a la adecuaci6n individual total contengan poca 

variación genética aditiva en las poblaciones naturales. Sin 

embargo, los componentes de la adecuación pueden en ocasiones 

contener aún dicha varianza (ver Venable 1984, Mazer 1987, 

Mitchell-Olds, 1986, Schwaegerle et al. 1986, Billington et al. 

1988, Venable y Búrquez 1989). Esto puede ocurrir efectivamente 
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debido a que la impl icación c itada arr i b a requ iere que se 

s at isfagan ciertas premisas: es necesario qu e la selección 

mantenga su dirección c onstante por períodos prolongados; q ue no 

ex istan correlaciones genéticas negativas entr e los caracteres 

ba jo selec ción y asociados con la a decuación (Antonovics 1976 , 

Falconer 1981, Ro se 1982), q ue la selección no varíe en su 

dirección en ambientes hete rogéneos (Mitchell -O lds 1986), Y que l a 

va riación genética sea "aprop iada " par a la a cción de la selección 

(Nei 1983). 

La ausencia de var i ación genética no es la ú n i ca limitante a 

la selecc ión en progr eso. Cuando actúa la s e lección e n ambientes 

cambiantes puede operar en distintas d irecciones e intens idades en 

el t i empo, lo que podría fomentar el mante n i miento de l a variación 

en caracter e s a sociados a la a decuación a nivel g lobal (wr i ght 

1981). También, la selección dependiente de la frecuencia pue de 

mantener la d ive rs i dad genética. Una limitante importante a la 

se l ección y a la er o sión de la var ianza ge né tica son las 

corre laciones genéticas antagónicas entre los c omponent es de l a 

adecuac ión (Lewontin 1974, Antonovics 1976, Fa lconer 1981, Rose 

1982, End l er 1986). De manera que al operar la selección sobre 

estos c aracteres, aunque contengan varianza adit iva, podría no 

producir ningún cambio genot ípico/fenotíp i co neto en el corto 

plazo (Mi tchell-Olds 1986). 

Desde el punto de v i sta teórico, otros pr oc esos además de l a 

selecc ión pueden tambié n mantener la variabilidad genét ica, ta l es 

como las mutaciones p le iotrópic as (Lande 1977). Al mismo t iempo, 

otro proceso dist into a la se l ección natural, c omo l o es l a deriva 
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génica puede erosionar la varianza genética en la mayor1a de los 

loci. 

Es comün observar estimados significativos de las 

heredabilidades de los caracteres dentro de las poblaciones 

(Lewontin 1974, Falconer 1981), creando la impresión de que casi 

todos los caracteres pueden responder a la selección. Las hals 

obtenidas para organismos domesticados, seleccionados por mucho 

tiempo, son en su mayor1a distintas de cero, por lo tanto para 

poblaciones silvestres la variabilidad debiera ser mayor. No 

obstante, hay dudas de que dicha evidencia sea representativa de 

lo que pasa en la naturaleza. Por ejemplo, ¿cuAntos resultados 

negativos (i.e. h 2 ~ O) no se han publicado a diferencia de los 

positivos? (Dickerson 1960, en Lewontin 1974). 

De hecho, parece ser comün que en organismos silvestres se 

obtengan heredabilidades con valor cero o cercanas a él. Por 

ejemplo, en la planta Impatiens capensis, de 16 caracteres 

estudiados en cada una de dos poblaciones, sólo tres de ellos 

tuvieron heredabilidad significativa en una población (Milwaukee), 

mientras ninguna fue distinta de cero en la otra población 

(Michigan) (Mitchell-Olds 1986). Es decir, apenas 1/5 de los 

caracteres analizados contuvieron variabilidad genética, y s610 

dos correlaciones genéticas significativas. De manera similar, 

Mazer (1987) no detectó heredabilidades significativas en la 

mayor1a de los 12 caracteres analizados en una población de 

Raphanus raphanistrum, aunque otros anAlisis sugieren la presencia 

de varianza aditiva en ellos. En el pasto Holcus lanatus se 

analizaron 13 caracteres en dos poblaciones y se usaron dos 

diseños genéticos . En el primero (policruzas) sólo 3 caracteres 
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tuvieron ha's signif icativas en una pob l ación, y dos en la otra. 

Bajo el segundo diseño (Car o lina del Norte 11, ver Lawrence 1984), 

un carActer tuvo una ha distinta de ce r o en una población, y 

cuatro en la segunda, en el mismo orden (Billington et al . 1988) . 

También, las e st imaciones de las correlaciones genéticas e ntre 

caracteres son signi f icativas y d iferente s ent re las poblaciones, 

lo cua l indica di ferenciac i ón genética (Bill ington et a l. 1988, 

pero ver Barton y Turell i 1989, para una discus ión). 

Por el cont rario, en la hierba Phlox drumondii, Schwaegerle et 

al. (1986) anal i zaron 7 pobl aciones y 17 carac teres en cada una de 

el l as y sus resul t ado indican que exis te variabi lidad genética 

para la mayor1a de el los; sólo 6 de las 119 ha 's ca l culadas no 

fueron distintas de cero. También, Venab le y Bürquez (1989) 

detectaron variabilidad genética en la mayor1a de los 26 

caractere s analizados en seis poblacione s de la hierba anual 

Heterosperma p innatum, as1 como correlaciones genéticas altas y 

significa tivas entre conjuntos de caracteres muy integrados 

(Ve nable y Bürquez 1990) . 

QuizA s l a diferencia en cuanto a la cantidad de variación 

genét ica que contiene una población dependa de otros aspectos de 

la biolog1a de la especie en estudio, como puede ser su patrón de 

distr i bución espacial ; ~. stramonium pr esenta poblaciones pequeñas 

distr ibu1das en parches y el t i po de hAbitat s que ocupa 

genera l mente es extremo (sitios pe rturbados ) . Se e spera entonces 

que el fl u jo génico sea ba j o, y que la d iferenc iación entre 

poblaciones sea el producto del tamaño pob lacional y el sistema de 

cruzamiento (ver Ehrlich y Raven 1969 , Schemske y Lande 1985) . 
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Un carácter especialmente relevante para el presente estudio lo 

constituy6 la medici6n de la variación en resistencia a los 

herbIvoros. En particular, dado que se intentó medir l a selección 

natural en este carácter, era necesario investigar su posible 

control genético. La variación fenotlpica encontrada en la 

población en resistencia a los herbIvoros fue muy grande, pero no 

se detect6 varianza aditiva . Aún cuando hubo selección 

estabilizadora a nivel fenotlpico, no la hubo a nivel genético. 

siendo la resistencia a los herbIvoros un carácter asociado con la 

adecuación individual, es probable que la varianza genética de 

este carácter haya sido agotada por sele cción para maximizar la 

resistencia (pero ver otras alternativas en el Cap. 111). Debido a 

la escasa o nula varianza aditiva para la resistencia a los 

herbIvoros obtenida en la población de Q. stramonium, es difIcil 

esperar una respuesta a la selecci6n a corto plazo, y esto es 

apl i cable a otros caracteres también. No obstante, al menos en dos 

estudios para poblaciones silvestres se han obtenido 

heredabilidades distintas de cero para la resistencia a los 

herblvoros. En la planta Past i naca sativa se han obtenido 

heredabilidades altas para caracteres relacionados con la 

resistencia (Berenbaum et al. 1986, Zangerl y Berenbaum 1990), 

mientras que para la maleza Ipomoea purpurea se ha obtenido 

varianza genética aditiva pequeña, pero significativa, para la 

resistencia a los herbIvoros (Simms y Rausher 1987) 

El carácter que presentó l a heredabilidad más alta fue la masa 

de las semillas. Este carácter se considera íntimamente asociado a 

la adecuaci6n en las plantas, por lo que se esperaría que tuviera 

heredabilidades pequeñas en las poblaciones silvestres. Un número 
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de estud ios real iz a dos indica n que efect i vamente e s t e cará cter 

presenta poca o nula var i a bilidad genét i c a ( Wa ller 1 982, 

Mitchell-Olds 1986 , Mazer 1987, Tys on 1989, Schwaeger le y Levin 

1990). En cambio, es un carácter c uya varia c ión es inf luenc i ada 

por el ambie nte (Waller 1982) , y de manera importante por efe c t os 

maternos (Schaa l 19 84 , Schwaegerle y Levi n 199 0, ver revis i ón en 

Roach y Wulff 1987). Sin e mba r go , dado que el d i seño usa do de 

c r u z a emp l e ado aqu í e stima la h 2 a partir de l comp o nente de 

v a r ianza de los pr ogenitor es machos, la var ianza genética en la 

masa de la semilla no p ued e ser a tr ibuída a e fe ctos mate r n o s 

(Falconer 1981, Cocke rham 1963). Si n embargo, el component e de 

machos contiene fracc ione s peque ñ is i mas de varian za ep i s tá t ica y 

de var ianza de interacc ión genotipo-ambien te (Cockerham 1963). 

Co rn o se i n di c ó a n t e s , la e nd og am i a de lo s p a d res p uede 

sobreestimar el valor de l a h', pero no s e t iene un estimador 

confiable d e la Fis. Ta mb ié n, pueden e x i s ti r interacciónes 

g e not i po-ambiente no detec tadas bajo el presente análisis. si se 

c r e c i eran las p lant as en una variedad de ambientes, es posib le que 

la var ianza aditiva de este carácter pudiera ser cero (Mitchell ­

Olds 1986). De ma nera a l t erna tiva, si l a presiones select i va s 

f luc t ú an o ex iste int e rac c i ón g en oti p o-amb i e nt e en medios 

hete rogéneo s , es posible que la reduc ción de la va ria b i lidad 

genética se desace l ere (Mitche ll-Olds 198 6 , Vi a y Lande 198 5). 

La masa d e la semilla se corre l a c iona d e manera negativa con 

caracte r ~ s de c r ec imiento como el núm e ro de ra ma s , h oj as, y 

positivament e con el n úmer o de f ru tos. Lo s núme r os d e 

r a mificac iones, flores y f r utos s e cor re l ac i ona n p o s itivamente 
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entre sI, lo que indica que éstos estA n determinados por una 

fracci6n común de genes, y podrlan responder de manera similar a 

la selecci6n natural direccional. Sin embargo, las correlaciones 

genéticas, aunque algunas son de gran magnitud, no fueron 

significativas, por lo que no se esperarla una respuesta a la 

selecci6n en el corto plazo en estos conjuntos de caracteres. 

Un aspecto no analizado en el presente estudio, pero de 

interés, es la plasticidad fenotlpica. La variaci6n intrafamiliar 

para la mayorla de los caracteres fue muy grande y comparable a la 

observada entre familias. Este hecho resalta la importancia del 

ambiente en el valor fenotlpico de un carActer, y puede determinar 

que genotipos similares difieran totalmente en los caracteres 

debido a diferencias ambientales, incluso de micrositio. Pero ya 

que este estudio intent6 medir la variabilidad genética de los 

caracteres en las condiciones mAs cercanas a lo natural, el 

control del las variables ambientales es imposible. Sin embargo, 

si la variabilidad ambiental es determinante en el destino de los 

individuos (Primack y Antonovics 1981, Primack y Kang 1989) y sus 

contribuciones al acervo genético de la población, es necesario 

realizar en el futuro estudios en esta planta que analicen tanto 

la importancia de la variabilidad ambiental, en contraparte de la 

determinaci6n genética de muchos caracteres, asl como la 

plasticidad fenotlpica de éstos. El hAbito sésil de las plantas 

fomenta quizAs que una gran plasticidad fenotlpica sea la regla 

(Bradshaw 1965, 1972, Schlichting 1986, Schlichting y Levin 1988, 

1990 , Primack y Kang 1989), Y en la medida que ésta sea 

adaptativa, es de interés analizarla como un caracter que puede 

ser por 51 mismo, el centro de la selecci6n natural (Bradshaw, 
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196 5 , Schlicht ing 1986, Sul t an 1987). Estos aspectos merecen mayor 

atenció n an especies que como ~. s tramonium confrontan ambi entes 

diversos, y por tanto, posibl e mente l a plast i cidad fenotlpica sea 

una de las formas de confrontarlos. 
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" ... a cross between different varieties, or 
between individuals of the same variety but 
another strain, gives vigour and fertility 
to the offspring; and on the other hand, that 
01088 interbreeding diminishes vigour and 
fertility; that this facts alone incline me 
to believe that it is a general law of nature 
... that no organic being self-fertilises 
itself fJr an eternity of generations; but that 
a cross with another individual is occasionally 
-perhaps at very long intervals- indispensable." 

Darwin (1859, C. IV) 
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INTRODUCCION 

El sistema de cruza de las p la ntas ti e ne consecuencias 

importantes sobre la adec uación de los individuos reproductivos, 

as! como en la de su descendencia. Desde Darwin (1859), se conoce 

que e n gene ral la progenie produc i da por cruzas en t re individuos 

emparentados ó por a utopolini zació n es menos vigorosa y fecunda 

que aquel l a producida por entrec ruzamiento. Este fenómeno se 

conoce como la ley de Da rwin-Knight (Wyatt 1983), Y se propuso que 

e l entrecru zamiento era una condic ión benéf ica para las especies 

(Darw i n 1859) . Es bie n sabido que en muchas p l antas existen 

mecani smo s que as e guran la fecu ndac i ón cruzada (por ejemplo, 

heterostil i a, dioecismo , pro t andr i a, sistemas de 

autoincomp atibi l idad genét i ca, etc.) y se supone que esto s 

mecan i smos se han originado y/o maten ido por selección en contra 

de los individuos producidos endogámic amente, lo que se denomina 

depresión p or endogamia (Charl e sworth y Charlesworth 1987). 

Exi s te n mo del o s que demuestra n l as v entajas ecológicas y 

genét icas del entrecruzamiento y de evitar los efectos nocivos de 

l a endogam i a (ver Maynard-Smith 19 78 , 1984, solbrig 1976) . No 

obstante, deb i do a l énfasis puesto e n el estud io de los mecanismos 

que aseguran el ent recruzamiento, se ha igno rado la ex i stencia de 

muchas plantas autocompatib le s que producen sus sem i l l as 

fundamen ta lme nte por autopo linización. Estas e species son una 

muestra clara de que este sistema de cruza es tamb i én viable desde 

e l p un to de vista eco l ógico y evolutivo (Stebbins 1957 , Baker 

1955, 1965 , 1967, 1974, Allard et a l. 1968, Le vin 1975 , Grant 

1975, J ain 19 76, Ll oyd 1979 , Lande y Schems ke 1985, Schemske y 
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Lande 1985, Charlesworth y Charlesworth 1987, pero ver Maynard­

Smith 1984). 

Se considera que la evolución de los sistemas de cruza en las 

plantas está íntimamente asociada con la intensidad de l a 

depresión por endogamia (Maynard-Smith 1978, Lloyd 1979, Lande y 

Schemske 1985, Schemske y Lande 1985, Charlesworth y Charlesworth 

1987) una de cuyas consecuencias es el aumento de homocigosis en 

muchos loci o la disminución de heterosis, la cual es una de las 

ventajas del entrecruzamiento, i.g., mayor vigor y fecundidad de 

los individuos heterócigos (Wright 1977) . 

Se ha sugerido que la autocruza tiene ventajas sobre la 

exogamia. Si existen genes que favorezcan la tasa de 

autofertilización, éstos se duplicarán bajo autogamia en 

comparación a su expansión en la población por alogamia (Fisher 

(1941, en Maynard-Smith 1978, Solbrig 1976, Charlesworth y 

Charlesworth 1987, Lloyd 1979). si en una población con 

apareamiento al azar entre sus miembros, surge un mutante que 

pueda autofertilizarse, éste tendrá una ventaja automática por 

dejar tres copias de sus genes (dos en sus h ijos derivados de 

autoferti l ización, y una en sus hijos vía polen), mientras que los 

demás dejarán sólo dos (una cuando reciben polen, y otra cuando lo 

donan). Entonces, para que una población evolucione hacia el 

sistema de entrecruzamiento (alogamia) la ventaja en adecuación de 

los individuos derivados de entrecruzamiento debería ser el doble 

de la adecuación de los individuos derivados de autofertilización. 

Si ésto no sucede, la población puede evolucionar hacia tasas de 

autopolinizaci6n mayores (Charlesworth y Charlesworth 1979, Lande 

y Schemske 1985). 
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Existe evidencia emplrica de la existencia de depresión por 

endogamia (coef iciente 6) en las poblaciones de planta s (Schemske 

1983, Schoen 1983, Charlesworth y Charlesworth 1987, Karron 1989, 

Dudash 1990), y este fenómeno puede e xpr e s arse en diferentes 

partes del ciclo de vida (ver Charles worth y Char l esworth 1987). 

No obstant e, se considera que la depresi6n por endogamia se ha 

subestimado, ya que se ha medido genera l mente en s6l o unos 

componentes de l a a decuaci6n (Char l esworth y Charlesworth 1987). 

En plantas cuya tasa de au t ofer t ilizaci ón es e levada, se 

esperar lan coefic ientes de depresi6n por endogamia menores que en 

plantas con niveles altos de ent rec r uzamiento. Sin embargo, aún en 

l as p lantas a ut 6gamas s e han detect ado coeficient es de depresi6n 

e stadlsticamente signi fi cativos por e ndogam ia (Charlesworth y 

Charlesworth 1987). 

Bajo ciertas circunstanc ias ecológicas se ha favoreci do l a 

e voluci6n de un sistema de cruzamiento autógamo, aún con todo y 

sus posib les consecuencias nocivas. Por ejemp l o, en a l gunas 

especies, los indiv i duos p roducen t anto flo re s cas m6gama s (de 

pclinizaci6n abierta), como cleistógamas, fl ores que no exponen 

sus 6rganos sexuales y producen semil las exc lusivamente por 

au topo lini zac i ón (Clay 19 82, 198 3, Clay y Ant o n ovics 1985, 

Schemske 1984, Wal l er 1984, Mi tchell-Olds y Wal l er 1985 ). El 

fe n6m eno de la c le istogamia en d ich a s esp ecies puede ser 

interpretado como una adaptación a c iert os ambientes particulares, 

do n de la proge n ie deri va da de la s flo res c asmógamas es 

desfavorecida (Sc hemsk e 1978, Clay 198 3). Esto podrla deberse a 

sus altos costos, y por tanto en dichos ambientes serIa preferible 
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producir progenie de bajo costo (por cleistogamia). Además, existe 

evidencia de control genético de la proporción 

cleistogamia/casmogamia en Impatiens (Schemske 1984). 

Una hip6tesis que explica la prevalencia de la autogamia como 

un sistema de cruzamiento en las plantas, es l a ventaja que ésta 

representa para las especies colonizadoras o ma l ezas que ocupan 

hábitats extremos temporal y/o e spacialmente (Baker 1955, 1965, 

1967, 1974, Stebbins 1957, Grant 1975, Levin 1975, solbrig 1976, 

Maynard-Smith 1978). En estas condiciones el tamaño de la 

población puede ser pequeño, y la probabilidad de entrecruzamiento 

se reduce. Además, en un hábitat extremo podrlan estar ausentes 

los agentes polinizadores. En estos casos, es factible que opere 

la ley de Baker (sensu Stebbins 1957), en el sentido de que la 

dispersión/colonizaci6n a grandes distancias se favorece en 

plantas hermafroditas autocompatibles que pueden ocupar un hábitat 

con un s610 propágulo (Baker 1955, 1967). En las especies que 

tienen tasas de autopolinización elevadas generación tras 

generaci6n, es muy probable que la depresión por endogamia se 

reduzca a valores pequeños (O ~ 6 ~ 0.5) debido a l a depuraci6n 

de genes recesivos deletéreos o letales (Falconer 1981), aún 

cuando la adecuación de estos individuos no iguale a la de los 

individuos producidos por entrecruzamiento (Maynard-Smith 1978, 

Lande y Schemske 1985, Schemske y Lande 1985 , Charlesworth y 

Charlesworth 1987). 

Recientemente, Lande y Schemske (1985) han propuesto un 

modelo que predice la evolución de los sistemas de cruza en las 

plantas como función del coeficiente de depresión por endogamia, y 

sugiere una distribuci6n bimoda l de los sistemas de cruza . De 
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acuerdo con ésto , los si stemas de cru za evoluci onarán haci a 

p lantas casi exc lusivamente alógamas (entrecruz amiento) y plantas 

que producen descendencia básicamente por autopolinización. Esta 

predicción parec e estar apoyado po r la evid e ncia emp i rica 

(Schemske y Lande 1985; pero ve r Aide 1986, Wal ler 1986, Schemske 

y Lande 1986, 1987 ). Ex ist e n pob l aciones con va lores i ntermed ios 

de entrecruz amiento y autopolinizac ión (sistemas de cruza mixtos) 

que quizás repre senta n fas es trans itorias hac ia un extremo. 

Tamb i é n, es p os i b le que e l s istema de cruza esté limi tado por 

restricci on es d e desarrollo o determinado ambi ent a lme nte 

(facultativ o ) . 

En este capitu l o reporto los resultados de un es t udio q ue 

evalúa los e f ectos del sistema de cruza de Datura stramonium L. en 

el desempeño de las progenies crecidas en condici one s naturales en 

el Pedregal de San Ange l, D. F. 

METODOS 

Características reproductivas 

Dat ura str amonium es una planta qu e se re produce 

exclusivamente por s emillas (Weaver y Wa rwick 1984). Sus f lores 

son hermafroditas, grandes , t ubulares, de color vio lác e o o blanco 

(ver Cap. 11), y p roducen néctar (Sharma 1972, Gran t y Grant 

198 3) . Las flores a bren a l atardecer (obs . pers. ), y du r a n 

abierta s aprox imadamente un dia. La d ehiscencia de la s a nteras 

ocurre poco antes (un dia l de que la f l or abra y el estigma e sté 

receptivo. Sin embargo, la d isposición de l as estructur as s exua les 

(estigma y anteras ) prod uce una a l ta frec uenci a de 

autopolinizacion es automá t ica s (obs. pers.). No obstante, las 
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características morfológicas y químicas de las flores de Datura 

spp. han sido interpretadas como adaptaciones para el 

entrecruzamiento (Grant y Grant 1983). El sistema de cruzamiento 

de Q. s t ramonium es mixto, aunque la mayoría de l a desc endencia es 

producida por autofecundación. La tasa de entrecruzamiento 

(proporción de las semillas producidas por alogamia), t, usando un 

locus que controla un polimorfismo morfológico, indica que t 

alcanza valores promedio de 1.3%, siendo el ámbito de O hasta 18% 

(A. Motten, com.pers.). 

Los polinizadores potenciales de esta especie son lepidópteros 

(Sphingidae¡ Grant y Grant 1983, A. Motten, como pers.) y abejas 

(Sharma 1972, Motten com. pers.). En el Pedregal de San Angel se 

observaron esfíngidos vis i tando las flores de Q. stramonium, pero 

no tenernos la certeza de que sean polinizadores. Sin embargo, el 

esfíngido Agrius cingulatus visita la flores de Q. stramonium, y 

se han encontrado individuos del esfíngido Erinnyis ello con polen 

de la planta (A. Búrquez, com. pers.). 

Experimento 

Para simular l as dos formas de producción de semi llas, de Q. 

stramonium se realizaron cruzas controladas en el invernadero del 

Centro de Ecología, UNAM. En el otoño de 1987 se colectaron 

sem i llas de 450 individuos reproductivos que crecieron en la 

Reserva del Pedregal de San Angel. Los individuos colectados son 

una muestra representativa de la población del Pedregal de San 

Angel, ya que se tuvo el cuidado de colectar individuos que 

estuv i eran en parches distantes entre sí, para evitar en lo 

posible las cruzas entre parientes. De dicho total, se extrajeron 
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semillas d e 2 00 ind ividu os elegidos al az a r, y éstas fueron 

germinadas en macetas con sue l o for estal en el invernadero. Una 

vez que floreciero n , se asi g n aron 4 0 plantas a l a za r para 

funcionar como hembras (i . ª. 40 fam i lias). Las a ut op o l inizaciones 

s e rea l izar o n colocando bolsas d e ma l la fina s o b r e l as fl ores 

cerradas u n d ia a n tes de s u apertura , para evitar cont a minaci6n 

por polen e x terno. Las pos i bil i dades d e q ue se h aya movido polen 

por viento y contaminara las c ruz as f ueron e scasa s , ya q ue s e 

hi c i ero n e n u n i n v e rnader o y el polen forma a g r egados (obs . 

pers.). En l as misma s p l a ntas, los ent recr uzamientos se llevar on 

a cabo de la siguiente manera : antes de l a apertura d e las flore s 

d e una planta hembra, se remov i e r on las a nteras que aún no abr ian 

y se coloc a ba una bo lsa de ma l l a sobr e la flor emasculada. Una vez 

que ésta era r e cept i va (uno o dos días des púes) se elegía al a zar 

un ind i viduo para f uncionar corno macho , se obten ía n s us anteras y 

se colocaba e l polen direc t amente sobre el estigma de la p lanta 

hembra, y se v o l vía a cubr ir l a fl or ha s ta la caída de la cor o l a . 

Las di f e r entes polinizac i o nes e n cada planta fue r o n marca d a s con 

anillos de c olo r. En ninguno d e los casos una plant a mac ho f ué 

igual para distintas hembra s . Para las c omparac i o nes estad i s t ica s 

entre tipos de cruza só l o se usaron l as f a mi l i a s ( d e 35 a lO, 

depend i endo de la fa s e anal izad a; ver r esultados) en las q ue se 

obtuv i eron semillas de ambos tipos de cruzamiento. 

Ad i cio n a lmente , se e mascu l a ron f l ores de va r ios i nd ividuos 

antes de la dehiscenc ia d e la s anteras y c ub iertas con bo l s a s de 

mal la, s in polinizarla s posteriormente, c o n el fin de determi nar 

si se producen semi ll a s de manera apomícti c a o posib l e mente por 

polinizaci ó n po r viento. En ninguno de los c asos se o bservó el 
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desarrollo de un fruto (n = 46). 

Una vez que abrieron los frutos, se colectaron las semillas, 

se contaron y se pesaron 30 semillas de cada fruto en una balanza 

analltica (Bosch S2000), para cada familia y para cada tipo de 

cruza. 

Las semillas (30) de cada tipo de cruza y de cada familia, 

fueron colocadas en cajas de Petri con agar bacteriológico al 1%, 

según un orden preestablecido para identificarlas por peso, y se 

ousieron en cámaras de ambiente controlado (Conviron 630), a una 

temperatura de 25 oC y luz por 12 h (dia) , y 20 oC y obscuridad 

por 12 h (noche) . El arreglo de las semillas dentro de las cajas 

de Petri tuvo por objeto registrar el tiempo de germinación para 

cada individuo, y analizar esta caracterlstica con relación al 

peso de la semilla. Desafortunadamente, debido a la humedad dentro 

de l as cajas las semillas perdieron su posición original, y cuando 

emergieron las plántu l as sus radlculas penetraron el agar en un 

punto distinto al asignado previamente; de manera que no fué 

posible adscribir con certeza el tiempo de emergencia en función 

de la masa de la semilla. Las plántulas emergidas fueron colocadas 

en recipientes degradables, "jiffypots" de 6 cm de diámetro (Jiffy 

Products) con suelo forestal, y colocadas en el invernadero para 

su transplante posterior. Las plantas fueron introducidas a una 

parcela experimental en la Reserva del Pedregal de San Angel en 

julio de 1989. Las plantas fueron colocadas equidistantes una de 

otra a 80 cm, y su posición en el terreno fue al azar. Se registró 

la supervivencia de las plantas a las cuatro semanas, a las ocho 

semanas, y a la reproducción. A las cuatro semanas las plantas 
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presentaron dafio por Epitr ix parvula (ver Cap. 111) , de manera 

que se cont6 el númer o de hojas por planta, que es un estimador 

del vigor una vez estable cida la planta (Lawrence 1984), y la 

proporción de ho j as que presentaron daño por el coleóptero. A l a 

edad reproductiva se midieron los siguientes caracteres : estatura, 

número de ramificaciones , flores y frutos (producidos hasta ese 

momento), biomasa total, y área f ol i ar consumida por Sphenar ium 

purpurascens ( ve r Cap . 111). Las plantas fuer on cos ech adas y 

secadas en un horno a tempera tura de 60 oC por 10 dias, y 

posteriormente se obtuvo la masa seca de cada individuo en una 

balanza electrónica (Ohaus B300D) . 

Anális is estadíst icos 

Cada variable medida en las plantas fue analizada mediante un 

análisis de varianza jerárquico, modelo mixto (modelo 11 , en Ayres 

y Thomas 1990) , donde las familias (plantas) e s el fac tor a l azar , 

y el sistema de c r u z a e s el efecto fi j o (ya que sólo hay dos 

niveles; Mitchel l-Olds y Waller 19 8 5). Se anali zó t ambié n la 

interacción entre los factores . 

En el caso del porcentaje de g e rm i nación y número de semillas 

producido por cada tipo de cruza se h i zo solamente un anál isis de 

varianza de una via (modelo 1 en Sokal y Rohlf 1981), ya que sólo 

en pocos casos se t uvo repetición de cada tipo de c ruza dentro de 

cada familia, y la interaccion no pudo ser evaluada . 

La comparación de las curvas de sobreviv e nc i a de las p l antas 

der ivadas de cada sistema de cruzamiento consider ando al tiempo 

como una variab le cont inua y al tipo de cruza como una categórica, 

se realizó mediante un modelo general i zado log- lineal (GLIM): 

Nt = No EXP (-b1t+b2rn+b3rnt), 
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donde Nt es el número de individuos sobrevivientes al tiempo t, No 

es el número de individuos iniciales, b1 es la tasa de mortalidad 

constante y b 2 es el efecto del tipo de cruza; los parámetros bi 

son los coeficientes de las variables o de la interacción entre 

ellas. El modelo puede incluir términos de segundo orden (y.gr. 

bita), cuyo valor del coeficiente, si es distinto de cero afecta 

la forma de la curva e indica el tipo de supervivencia (1 o 111; 

ver Valiente-Banuet y Ezcurra 1991 para detalles). El modelo total 

es evaluado por medio de una prueba de bondad de ajuste de XZ, 

mientras que los coeficientes bi por medio de una prueba de t. La 

"devianza" de un modelo ajustado mide la discrepancia entre los 

datos y los valores ajustados, y el cambio en la devianza cada vez 

que se añade un término nuevo es una medida de lo adecuado de 

dicho término. En el caso de los conteos (número de superviventes) 

que se distribuyen aproximadamente como Ji-cuadrada, se puede usar 

esta prueba para verificar su validez y la función de error usada 

en el modelo es Poisson. La función de ligamiento, que une los 

componentes lineales (sistemáticos) y al azar (error) de modelo 

lineal que explican la variación en la variable dependiente, fue 

la transformación logarltmica (ver Ezcurra et al. 1977). 

De manera previa a los análisis de varianza, las variables 

fueron transformadas para mejorar su normalidad (Steel y Torrie 

1980, Falconer 1981). Para el caso de los conteos (flores, no. de 

ramificaciones, frutos y hojas) se usó la transformación ralz 

cuadrada, v(y + 0.5), mientras que para los porcentajes (de 

germinación, de hojas dañadas a la 4a semana, de área foliar 

consumida a la reproducción) se usó la transformación seno inverso 
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(Arcosenovp, donde p es la f r ecuenc ia relativa) . La masa de las 

s emillas y la b i omasa total se transformaron logarltmicamente. Una 

vez transformadas , todas las var iables, exce pto el número de hojas 

a la cuarta semana se d istribuyeron normalmente (P > 0 .05 ; prueba 

de Kolgomorov-Smirnov, Soka l y Rohlf 1981). 

Depresión por endogamia 

Se obtuvo el coeficiente de depres i6n por endogamia, 6, para 

cada carácter medido en las progenies como : 

6 = 1 - (Wa I W.), 
donde We e s la adecuación promedio de la progen ie derivada de 

entrecruzamiento para la caracterlstica Xi' mientras que Wa es la 

adecuación promedio de la progenie derivada de autopol inizac i ón 

(Lande y S chemske 1985, Kalisz 198 9). En p lantas é sta es una 

medida adecuada de la mag nitud de la depre sión por end oga mia 

(Charlesworth y Charlesworth 1987). 

La comparación para l as medias de c ada carácter entre los dos 

sistemas de cruzamiento se hizo con la prueba HSD de Tukey (Sokal 

y Rohlf 1981 ) , poster ior al aná lisi s de varianz a, só lo s i éste 

indicó un efecto signi ficat ivo de l sistema de cruza (ver Da y y 

Quinn 1989 , Fowler 1990). 

RESULTADOS 

Los resultados de este estudio se presentan en l a Tabla 5. 1. 

Puede notarse que pa r a la mayorla de los caracter es el anál i sis de 

la varian za no revela dife rencias significati v as entre la s 

familias, el t ipo de cru zamiento, o la interacción e ntre ambos 

factores. Sin embargo, se presentaron las siguientes exc epciones. 

El número de semillas produc ido por cada tipo de polin i zación, f ue 
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significat i vamente diferente. También, la masa de las semillas, 

pre-germinación, presentó diferencias entre familias, y un efecto 

significativo de la interacción familia*cruza. Respecto al 

porcentaje de germinaci6n, el análisis de la varianza no indica un 

efecto significativo del tipo de cruza. El peso de las semillas 

post-germinaci6n, es decir, el peso de la semilla de aquellos 

individuos que germinaron y lograron establecerse, indic6 un 

efecto significativo sólo de la interacción, pero n o asl de la 

familia 6 tipo de cruza (Tabla 5.1). 

Supervivencia 

La curva de supervivencia para cada tipo de progenie se 

presenta en la f i gura 5.1. Puede observarse que ambas curvas 

siguen trayectorias muy paralelas, y el porcentaje de individuos 

que sobreviven a la edad reproductiva es muy similar 

(aproximadamente 77%). El modelo log-lineal reveló que s610 el 

coeficiente de mortalidad constante (b 1 ) en el tiempo es 

significativo, y explicó por sl solo el 96% en la varianza en el 

número de plantas sobrevivientes. Por lo tanto, la curva de 

supervivencia fue de tipo 11. Por otra parte, el tipo de cruza no 

tuvo ningún efecto sobre la tasa de mortalidad ni sobre la forma 

de la curva (ver Fig. 5.1). 

Caracteres morfológicos y de historia de vida 

La Tabla 5 . 2 muestra los valores promedio para cada carácter 

analizado en ambas progenies, asl como los coeficientes de 

depresión por endogamia. Puede notarse, nuevamente, que las 

d i ferencias entre las medias no fueron significativas en la 

mayorla de las variables, y que muchas &'s fueron negativas. 

Esto indica que los promedios para las plantas derivadas de 
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Tabla 5 .1. Re su l t a dos de l os anális is de var ianza para los 
caract eres med idos en plantas de Dat u r a stramonium derivadas de 
autopolini zación y e n t recruza miento . Se anotan las sumas de 
cuadra dos (Se) y l as F de cada efecto, y los grados de l i bertad 
respectiv o s e n t r e pa rént e sis. Los sub l ndices f , c , y fxc, 
representan: f ami l ias, tip o de cruza, i n t eracción familia*cruza 
y error, respectivamente. 

VARIABLE 

No . de 
semillas 

Mas a d e 
semilla1 

40963.4 
(15 ) 

% de germi­
nación. 

Ma s a d e 
semilla 2 

No. hojas 
4a. semana 

Daño por 
her blvoros 
4a. semana 3 

Estatura 
final (cm) . 

No. rami­
fi c aciones 

No. f l ores 

No . f rut os 

Biomasa 
total (g) 

Dallo por 
her blvoros 
fina l 4 

0.264 
( 9) 

1.06 
(9) 

1.115 
( 9) 

814 . 6 
(9 ) 

7.024 
( 9 ) 

6 .155 
( 9) 

0.325 
(9) 

0.387 
(9) 

0 .387 
( 9 ) 

120 .2 
(1) 

1573.4 
( 1 ) 

0.42 
( 1) 

0. 0044 
(1) 

0.08 
(1) 

0 .104 
(1) 

29.86 
(1) 

2.677 
(1) 

3.4 53 
( 1 ) 

0. 0 31 
(1) 

0.060 
( 1) 

0. 020 
(1 ) 

13803.1 
(15) 

0 .12 11 
(9) 

0.93 
(9) 

2.4 1 
(9) 

532 .0 
(9) 

14.26 
(9) 

15 .403 
(9) 

0. 548 
(9) 

0.888 
( 9) 

0.193 
(9) 

404.6 
(68) 

920.2 
(928) 

3 .4 6 
( 30) 

0 . 3095 
(13 4 ) 

8.821 
(134) 

26. 5 
(133) 

10047 . 9 
(13 3 ) 

203. 62 
(133 ) 

166 .68 
(13 3) 

9. 135 
(13 3 ) 

9.912 
( 13 2) 

5.48 6 
(13 3) 

1 , masa de las semi llas pre-germinac i6n . 
2, masa de las s emillas post-germinación . 
3, daño producido por Epit rix parvula 

2.96* 

2.39 

1.14 

0.46 

1. 531 

0.60 

0 . 38 

0 .59 

0 .74 

2. 02 

4, dallo producido por Sphe narium purpuras cens 
* = p < 0. 05 , *** = p < 0 . 001. 
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20.1*** 

1. 70 28. 1 3*** 

0.12 

0.32 7.45*** 

1.27 1. 57 

0 .39 1. 34 

0.50 0.78 

0. 97 1. 05 

1. 43 1. 31 

0 .51 0.92 

0. 05 1.15 

0 .8 7 0. 51 



4.6 

4.4 

z 42 
c 

4.0 

01 
o 20 

VARIABLE COEFICIENTE 
lnNQ (ordenada) 4.620 
b 1 (tiempo) -0.0029 

40 60 

TIEMPO (di as) 

MODELO 
ERROR ESTANDAR 

0.059 
0.001 

Nt = EXP (4.62-0.003t) 

80 100 

GL r 2 P 

1 0.96 <0.01 

Figura 5.1. Curvas de supervivencia para las progenies derivadas 
de autopolinización (e) y entrecruzamiento (o) de Datura 
stramonium en el Pedregal de San Angel, D.F. No = 100 Y 102 
respectivamente. La única variable que predice el número de 
supervivientes fue el tiempo. Tanto la r 2 como la P corresponden 
al modelo, el mejor, que incluye 5610 a la tasa de mortalidad 
constante (b l ). Ninguno de los términos que incluye al sistema de 
cruza o cuadráticos fueron significativos. 
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autopolin i zac ión son, en l a mayor la de los casos, ligeramente más 

altos. Sin embargo, el número de semi llas derivado de cada tipo de 

cru za mostró un diferencia significat i va en favor de l a s derivadas 

d e entrecruzamiento, y la 6 fué c asi del 40%. Es decir , el costo 

de la e ndogamia podrla estarse expresando muy temprano en l a vida 

de la progenie si las semil las producidas por autopolinización son 

abortadas, pero podrla estarse expresando tardlamente si e l polen 

es menos capaz de ferti l izar. Se observó q ue la masa de las 

semillas y la proporción de s emillas germinadas fue ligeramente 

mayor en las de r i vadas de autopolinización , pero ésto no tuvo 

ninguna c onsecuenc ia sobre el desempeño y superv i venc ia de l a 

progenie. Por lo tanto, la di f erencia inicial e n e l número de 

descendientes que dejan ambos tipos de c ruza se mantiene por el 

resto del cicl o de v i da. Par a los demá s caracteres, las 

diferencias entre las med i as no fueron signi f icativas, por lo que 

l os coeficientes de depres ión por endogamia s on i ndistinguibles de 

cero. Las progenies no exhibieron di f e rencias en el da~o recibido 

por herblvoros a la cuart a s ema na y a la edad reproduct iva. El 

c oef i ciente de depresión por endog a mia para e l número de fru t os 

fué e levado (0 .47), sin embargo no fue significativo debido a la 

gran variabilidad dentro de cada grupo . 

DISCUSION 

Recientemente se ha escrito mucho en la l iteratura acerca de 

l as cons ecue ncias de la e ndogamia e n l as poblaciones. Aunque e n el 

caso de los animales se c onocen bien los e fectos n ocivos de l a 

e ndogamia (Wright 1977, Falconer 1981, Charlesworth y Charlesworth 

19 87, Maynard-Smith 1989 ), en las plantas este aspecto apenas 
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Tabla 5.2. Valores promedio y desviaciones estándar (en 
paréntesis) para los diferentes caracteres morfo16gicos y de 
historia de vida medidos en las progenies derivadas de 
autopolnizaci6n y entrecruzamiento de Oatura stramonium. Para 
cada carácter se anade el coeficiente de depresi6n por 
endogamia, 6, y la significancia. FIN es el número de familias 
y número de individuos por tipo de cruza. * = P< 0.001. 

CARACTER 

NUMERO DE 
SEMILLAS 

MASA DE LA 
SEMILLA 

(g) 

% GERMINACION 

MASA DE LA 
SEMILLA(g) 

NUMERO DE 
HOJAS 4a. 

SEMANA 

DAÑO POR 
HERBIVOROS 
4a. SEMANA 

ESTATURA 
FINAL (cm) 

NUMERO DE 
RAMIFICACIONES 

NUMERO DE 
FLORES 

NUMERO DE 
FRUTOS 

BIOMASA 
TOTAL (g) 

DAÑO POR 
HERBIVOROS 

FINAL 

AUTOPOLINIZACION 

FIN 

35-35 

16-480 

16-16 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10- 77 

X 
(D. E) 

58.32 
(39.79) 

66 . 60 
(10.04) 

79.30 
(23.05) 

67.18 
(10.2) 

6.74 
(1.10) 

53.7 
(3.18) 

24.88 
(8.10) 

15.50 
(10.2) 

10.40 
(7.88) 

0 . 17 
(0.49) 

2.89 
(2.90) 

0 . 32 
(0 . 16) 
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ENTRECRUZAMIENTO 

FIN 

35-35 

16-480 

16-16 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

10- 77 

10-77 

10-77 

10-77 

10-77 

X' 
(O.E) 

95.91 
(39.10) 

64.20 
(8.743) 

67.90 
(29.19) 

64.4 
(9. O) 

6.71 
(1.17) 

51.6 
(3.11) 

23.76 
(11. 5) 

13 . 90 
(12 . 5) 

8.90 
(8.17) 

0.25 
(0.71) 

2 . 66 
(2.78) 

0.3 4 
(0 . 19) 

6 

+0."39* 

-0.03 

-0.16 

-0.04 

-0.01 

+0.03 

-0.04 

-0.10 

-0.13 

+0.47 

- 0.10 

-0.06 



comienza a ser analizado, particu l armente en angiospermas 

(Charlesworth y Charlesworth 1987). Las plantas presentan una 

g~an var i a bilidad ' fnt erespec!fica e interpob l acional en sus 

sistemas de cruza (Grant 1975) y dentro de las pOblaciones, los 

individuos pbeden vari~r el ~ istema de cruza que adoptan, o 

exhibir uno mixt o. En part icular, la existenc ia de pla ntas 

predominantemente aut6gamas const ituye en cierta medida un desafIo 

a "la necesidad de la repr oducci6n cruzada (g. Darwin 1859) :­

Para estas especies, el riesgo de no dejar descendientes disminuye 

en la med i d a en que sean a utocompatibles y puedan 

autofertil i zarse. Sin embargo, la depresi6n por endogamia puede 

ser e l evada si, por ejemplo, cie rtos l oci recesivos leta les, o 

subletales llegan a la condici 6n homocigota, produciendo la muerte 

de l os cigotos o baja viabi lidad y f ecund idad de los individuos 

debido a la contribuci6n de muchos loc i rece sivos deletéreo's 

(Falconer 1981 , Lande y Sc hems ke 1985). En estas pobl aciones, el 

costo de la endogamia puede reducirse ya que si un grupo pequefto 

de indiv idu os coloni za una hu.va área, éste no contiene la 

diversidad genética de la especie, y es posible que los genes 

deletéreos también se eliminen durante este proceso. Lande y 

Schemske (198 5) han propuesto u n mode lo para explicar las 

di f erencias tan contras tantes e ntre l as plantas en su sistema de 

c r uz amiento, particularmente en sus tasas de entre cruzamiento. 

Med i ante la "pu rga" de los genes noc ivos (i.~. eliminaci6n 

automática de l os hom6cigos recesivos l eta l es y baja viabi l idad 

y/o f ecundidad de individuoas endogámicos con genes deletéreos 

pero no letales) se reducirla el costo de la depr e s i 6n por 

endogamia y se podrla evoluciona r h acia e l sistema de cruza 
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aut6gamo (Schemske y Lande 1985, Charlesworth y Charlesworth 

1987). 

En U. stramonium existe depresión por endogamia en s610 un 

carácter, el número de semillas. Este se considera parte 

importante de la adecuaci6n individual. Schemske (1983), encontró 

un resultado similar en tres especies de Costus , donde los 

entrecruzamientos (hechos a mano), y las polinizaciones naturales, 

produjeron un mayor número de semillas que las autopolinizaciones, 

indicando que la depresi6n por endogamia se expresa en estas 

especies sobre caracteres reproductivos. Por otro lado, en Q. 

stramonium no se detectaron diferencias en la supervivencia y 

otros componentes de la reproducci6n en los individuos derivados 

de ambos tipos de cruza. No se evalu6 sin embargo, su éxito como 

donadores de polen para la generación siguiente donde es posible 

que existan diferencias en la fertilidad, dado que los números de 

semillas producidos difirieron en la generación precedente. 

La diferencia en el número de semillas producido por los dos 

tipos de cruza podría ser explicado si por ejemplo hubiese 

diferencias entre las madres en la capacidad de producir (llenar) 

semillas . esta posibilidad podría descartrase dado que cada madre 

produjo los dos tipos de progenie, entonces no habría raz6n de 

producir más semillas en una cruza que en otra. Por otro lado, es 

probable que ocurriera aborción selectiva de semillas. Este 

mecanismo se ha ligado a la selecci6n sexual debido a la elección 

de la hembra de progenitores de mejor "calidad" para sus hijos. 

Esta posibilidad parece remota en el presente análisis, ya que 

todas las semillas de un fruto producido por entrecruzamiento son 
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de un mismo padre; por lo tanto, la e lección de la hembra y/o 
\ I J-' 

c ompetenc ia entr e machos por f ecundar es l i mitada. Una tercera 
. r 

posibilidad es que un polen externo (entrecru zamiento) sea más 
• f értil que el propio (autopolinizaci6n), produciendo diferencias 

en el ndmero de 6vul os fecundados; la depresi6n por endogamia se 

expresarla entonce s en una f ase tardla de ciclo de vida. 

Finalmente es pos ible que bajo autopolinización genes recesivos en 

condición hom6ciga produzcan la muerte de cigotos, reduciendo asl 

el ndmero de descendient es. otros ca racteres cuantitativos de 

la fase juvenil ~ adulta de la planta, como los medidos aqul, no 

manifestaron la i nfl uencia de la depresión endogámica. Sin 

embargo, es probable que no se expresaran debido a las condiciones 

en las que crecieron las plantas . Aunque éstas estuvieron en 

condiciones natura l es , el e fecto de la dens idad (que quizás afecte 

el desempefto de las plantas ) fué un aspecto que probablemente se 

relaj6. Una evidenc ia que apunta en esta dir ección, es que en es ta 

especie se ha detectado que en ambientes "drásticos" (con sequl as 

e inundacione s), la adecuaci6n de las plantas derivadas de 

autofertiliz a ci6n se r e duce en compara c ión con las plantas 

der ivadas de entrecruzamiento (A. Motten, como pers.) . El estudio 

referido ej empl if ica el hecho de que en ambie ntes drásticos es 

pos ibl e que los efectos de la depresi6n por endogamia se expresen 

en mayor magnitud, a diferencia de l os ambi entes "benignos" (con 

humedad moderada y constante) (A. Motten, como pers.). 

Un ambiente drástico puede ser un hábitat con una densidad alta 

de ind i viduos c oespec lf icos. No obstante , l a el imi nac i 6n de la 

competencia en el present e es tudio no es una condici6n irreal. Las 

dens i dades obs e rvada s a la edad prereproductiva y reproductiva 
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para esta planta en la zona de estudio van de 0.01 a 0.3 ind/m 3 • 

Por lo tanto, la densidad de siembra usada (1.2 ind/m Z ) es mucho 

más alta que el ámbito observado. Asl, aunque la depresi6n por 

endogamia se exprese en condiciones de estrés, en el caso de este 

estudio, una planta derivada de autopolinizaci6n también puede 

encontrar un ambiente libre de competencia. sin embargo, ya que 

durante el experimento se removieron manualmente todas las hierbas 

de otras especies, el efecto de la competencia interespeclfica 

posiblemente pudiera contribuir a diferencias entre progenies. De 

cualquier forma, el efecto del ambiente, merece mayor atenci6n en 

al análisis del desempe~o de las plantas derivadas de ambos tipos 

de cruzamiento (ver Schemske 1983), ya que la competencia puede 

ser un factor selectivo importante y es posible que ocurra en los 

estad i os juveniles (ver Harper 1977), cuando la densidad es alta 

(Cap. 11). 

Un carácter que parece importante en el desempeño de las 

plantas es el tiempo de emergencia (Venable 1984, Kalisz 1986, 

1989; Cap. 11 y VI). Este carácter presenta variabilidad genética 

(Cap. VI), de manera que serIa relevante analizar la relaci6n 

entre la masa de la semilla y el tiempo de emergencia. Sin 

embargo, este análisis no se pudo realizar (ver Métodos). Esto es 

de interés ya que aunque las medias de los caracteres para cada 

tipo de cruza no difieren, sI existe variabilidad entre individuos 

dentro de cada tipo de cruza e incluso dentro de familias. Esto 

hace suponer que el tiempo de emergencia y/o el tamaño de la 

semilla podrlan influir posiblemente la sobrevivencia y fecundidad 

de los individuos (ver Kalisz 1986, 1989). 
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Tampoco existiero n d i feren c ias entre l as p r og e n ies con 

respect o a la res i stenc i a a l os herb í voros . Este aspecto mere ce 

mayor a t enci ón ya que e l efec to de l os herbívoros , a ctuando como 

agente s e l ect i vo, entre p l antas derivad a s de dos t ipos de c ruza 

sólo ha sido cons iderado e n una ocas i ón (Schoen 19 83 ) . Ya que l as 

p l antas gen era l me n te t i enen u no o más h erbív o r os, tamb i é n e s 

n e c esar i o considerar s i e xiste n diferenc ias e n r e s i stencia entr e 

las plantas de ambos tipos de cruza, pu e s podría ser la fase en 

la cua l se expresen las di fe renc i as entre los siste mas de cruza . 

No obstante, en Q. stramonium el sistema de cruza mi ento no parece 

g e ne r ar una diferenc ia de esta í ndole, ya q u e , además, n o s e 

detectaron d iferencias e n l a poblaci ó n de Q. stramonium de l 

Pedregal en resistencia a l o s herbívor os entr e fam i l i as, y la 

va riabilidad genét i ca de este carácter parec e reduc i da (Ca p. IV~ 

Esta puede s e r una razón para no detec tar diferencias entre t i pos 

de cruza e n esta espec i e, es decir , amba s progenies s o n muy 

s imilares genét icamente . 

Una concl u s i ón que eme r ge de lo s result a d o s, es que la 

depresión e ndogámica en Q. s tra monium podría estar generando las 

diferencias en el número de semil las. si la ma gnitud de o no es 

mayor del 50%, y si est e es el único parámetro importante para la 

evo lución del s istema de c ruzami e nt o e n las p lantas , ent onces Q. 

s t ramonium pod r ía evolucionar hac i a l a autogamia (Lande y Sche mske 

1 9 8 5 , Schems k e y Lande 1 98 5) . El mecanismo de l a de presión 

end o gámica puede ser (i) la e xp re si ó n d e genes r e cesivos 

deletéreos, o (ii) la sobredomina nc ia (un valor fe notíp i c o mayor 

p ar a los individu o s he te r ó c i g o s ), que p roduce l a h eterosis 

(Falconer 1981 , Lande y Sche mske 1985, Sche mske y Lande 1985, 
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Charlesworth y Charlesworth 1987, Maynard-Smith 1989). No es 

posible discernir cúal de ellas es l a responsable de la depresi6n 

endogámica en º. stramonium sobre la producción de semillas. Sin 

embargo, se esperaría que la manifestación de la heterosis fuera 

menor en poblaciones end6gamas. Aún más, en e l caso del número de 

semillas, la muerte o inviabilidad de los cigotos ba j o 

autopolinizaci6n podría ser indicaci6n de la expresión de genes 

recesivos en condici6n hom6ciga. Esto no signi fica que esta muerte 

de cigotos no ocurra bajo el entrecruzamiento (g .g. Stephenson y 

Winsor 198~), pero indica que la probabi l idad de que genes 

recesivos de l etéreos encuentren la condici6n homóciga es menor. 

Debido a que Q. stramonium presenta muchas caracterIsticas 

reproduc t ivas que tIpicamente se podrían interpretar como 

adaptaciones para la atracci6n de polinizadoresy fomentar el 

entrecruzamiento, es de interés preguntarse si esta especie está 

cambiando su sistema de cruza. si ésto es cierto, ¿ha sido este 

cambio fomentado por el hábito pionero de esta planta, o a la 

inversa, son las caracterIsticas como la autocompatibilidad las 

que la habil itan para colonizar hábitat s nuevos según la regla de 

Baker? Es difIcil afirmar cual es la causa, sin embargo, es 

probable que el sistema de autocompatibilidad presente en la 

poblaci6n ancestral haya constituIdo una preadaptación, ~ 

lato, al hábito colonizador o malezoide (Baker 1955, 1965, 1967, 

1974). AsI, aunque en las poblaciones siga ocurriendo la depresi6n 

por endogamia, ésta se está reduciendo en e l transcurso de las 

generaciones posiblemente mediante la eliminación de los genes 

de l etéreos (Lande y Schemske 1985, Schemske y Lande 1 9 85, 

153 



Charlesworth y Charle sworth 1987), y es posible que la adaptación 

local de l a población se mantenga debido a la reducción del flujo 

génico (Jain 1976). Sin embargo, la depresión po r endogamia puede 

es t ar prese nte siempre si, por ejemplo, existe inmigración de 

genes noc ivos hacia las poblaciones o por mutación. Los costos 

impuestos por estas dos fue rzas ser1.an m1nimos c omparados con las 

ventajas de ocupac i ón de sitios perturbados. Pero también, es 

posible que las combinaciones génicas favorables se exp andan en 

las poblaciones si existe una extinción y recolonización consta nte 

de hábitats nuevos (Slatkin 1987, wright 1988 ). 

En resumen, los resu ltados sug ieren que en est a especie la 

autocompatibilidad es u na preadaptac ión al hábito de maleza, 

mientras que el cambio en el sistema de cru za puede representar 

evolución p oster ior. En es t e s entid o , e s p os ib l e que l as 

caracter1sticas que se han menci onado como posibles mecanismos 

para atrer p ol inizadores y f omenta r el ent r ecruzamient o, 

constituyan en algunas poblaciones caracteres relictuales y con un 

costo adicional para las plantas, que podr1an desaparecer de la 

población siempre y cuando no sea n una restricción filogenética 

(sensu Baker 198 3) . Cambios en el sistema de cruza se han 

reportado en Hordeum vulgare (Kah'ler et Al. 19 75), en Gilia 

ochroleuca (Grant 1975), y en Solanum pimpinell ifolium (Rick ~ 

~. 1977, en Schemske y Lande 1987). Sin embargo, para justificar 

el cambio e n el s istema de cru za de la espec i e en cue stión 
'. 

requerir1amos conocer mucho más de éste en diferentes pobl aciones. 

Finalment e, debe tomarse en cuenta que esta especie, a 

diferencia quizás de otras malezas, no es e liminada por el hombre 

sino por el contrario se le conserva dado que s e le considera una 
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planta medicinal (Cap. II), y al menos en México su expansión 

obedece quizás a la dispersión por el hombre, y a las posibles 

ventajas de su sistema de cruzamiento. 
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INTRODUCCION 

El anAlisis de las poblaciones naturales de plantas ha sido 

centro de atención de ecólogos y evol uci onistas por varias décadas 

(Bradshaw 1984). Uno de los objetivos primordiales de tales 

estudios, es la descripción de las diferencias ecológicas entre 

las pObl aciones y el anAlisis de las causas que permitan inferir 

las fuerzas que intervienen en la adapatacion y evolución de tales 

especies. En las plantas se ha documentado la existencia de gran 

c antidad de variación en caracteres cuantitativos tanto dentro de 

cada población, como entre poblac iones (Venable 1984) . Tales 

estud ios, indican que es mAs común la diferenciación entre 

poblaciones dentro de una especie (Al lard ~ gl. 1968, Bradshaw 

1984). El conocimiento de las causas que determinan tal variación, 

ha sido uno de lo objetivos primor d i ales de ecólogos (Venable ~ 

Al. 1987), Y genetistas (A11ard ~ al. 1972, Clegg y Alla rd 1972, 

Hamrick y Al lard 1975, Nevo ~ Al. 1986). 

Aun cuando la variación ecológica ha sido documentada 

extensivamente, la base genética de dicha diferenciación no lo ha 

sido en todos los c asos. Existen rev is iones de estudios en los 

c uales se ha evalu a do la variac i ón genética para caracteres 

biométr i cos (Wright 1968, Allard ~ al. 1968, Venable 1984), y se 

ha encontrado que ésta es ex tensa. Sin embargo, muchas 

caracterlstic as que prese ntan una gran variación entre y dentro de 

pob l aciones, y con efectos en la a decuación individual y 

poblacional, como los caracteres de historia de vida, parecen 

conte ner una variabilidad genét ica reducida (ver Lewontin 1974, 

Falconer 1981, Venable 1984, Mitch ell-Olds 1986). si tales 

caracter lsticas p ueden constituir el blanco de la selección, 
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entonces es importante conocer cuAles caracteres y en qué medida 

su variación estA controlada genéticamente. 

Una metodologia empleada con mucha frecuencia en las últimas 

dos décadas para la evaluación de la variabilidad genética en las 

poblaciones naturales lo constituye el anAlisis de la variación 

enzimAtica, por medio de electroforesis en gel de almidón. Esta 

técnica permite una estimaci6n de la proporci6n de loci 

polimórficos, asi como de la frecuencia de individuos heter6cigos 

para un locus dado (Lewontin 1974, Hedrick 1983). La variación 

genética de una especie puede ser subdividida en diferentes 

niveles jerArquicos de análisis, por ejemplo, cuánta estA 

contenida dentro de las poblaciones y entre poblaciones (ver 

Schaal 1975, Levin 1977, Levin et al. 1979, Schwaegerle y Schaal 

1979, Schaal y smith 1980). 

Aunque ha sido posible obtener correlaciones entre 

variabilidad genética a nivel de enzimas que intervienen en el 

metabolismo, y condiciones ambientales particulares (Allard et al. 

1972, Kahler ~~. 1980, Nevo et al. 1986, Clegg y Allard 1972, 

Primack y Kang 1989), se desconocen las causas de tales 

correlaciones. Se ha propuesto que la selección natural podria 

mantener combinaciones de genes en ciertos ambientes y que dichas 

combinaciones son en parte adaptativas (Allard et al. 1972, Clegg 

y Allard 1972, Kahler ~ al. 1980, Nevo et al. 1986). También se 

desconoce si los caracteres involucrados en la adaptación para un 

determinado hábitat, estAn asociados con la variación a nivel 

enzimático¡ explicitamente, si ésta variación se asocia con 

variación en caracteres morfológicos o de historia de vida de las 
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plant as (Primack y Kang 1989). otra metodologla para evaluar la 

variabil idad genét ica de las poblaciones estA basada en la 

genética cuantitativa (Brad shaw 1984), cuyos parAmetros 

(heredabilidad y correlaciones genéticas) obtenidos del anAlisis 

fenotlpico de l os individuos con cierto grado de parentesco, son 

important es para el cambio evolutivo (Falconer 1981, Lande y 

Arnold 1983, Lande 1988, Bradshaw 1984, Lawrence 1984). Estos 

parAmetros pueden ser usados para predecir la respuesta potencial 

a l a se l ecci6n, o para identificar las restricciones a la 

evol uci6n f utur a (Antonovics 1976, Falconer 1981, Mitchell-Olds 

1986, Mit che ll-Olds y Rutledge 1986). Mediante ambos métodos se ha 

podido document ar la d i ferenciaci6n genética entre poblaciones de 

una especie (y, por supuesto, entre especies) . Algunos estudios en 

plantas, han usado ambos métodos simultAneamente, encontrando que 

la variabiliadad en enzimas se correlaciona positivamente con la 

variaci6n en caracteres cuantitativos (Marshall y Allard 1970, 

Hamrick y Allard 1975 , Schwaegerle ~ Al. 1986), pero en ocasiones 

los resultados no son concordante s (Moran y Marshall 1978, Giles 

1984). Lewontin (1984), basAndose en los supuestos de cada tipo de 

anAlisis, concluye que es mAs d i f Icil detectar difere ncias en 

frec uencias alélicas entre pobl a ciones que con caracteres 

continuos. 

La cantidad de variaci6n genética de una especie de planta 

depende en gran medida de su ecologla y su sistema reproductivo. 

En el primer caso, es necesario considerar los hAbitats que ocupa, 

y en el segundo, cuAl es la forma primordial de producir 

descendencia. En el caso de las especies colonizadoras o fugitivas 

como la estudiada aqui, se ha supuesto que sus acervos (pools) 
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génicos son pobres en diversidad genética debido a que fundan 

poblaciones nuevas con pocos individuos (Slatkin 1987). Ademas, en 

general, su sistema de cruza es la autopolinización (Baker 1965, 

1974), poseen gran plasticidad fenotlpica (Weaver ~ ~. 1985), Y 

diferenciación interpoblacional (Barrett y Shore 1989, Warwick 

1990). En este sentido, el conocimiento de la distribución de la 

variación en las poblaciones de plantas con estas caracterlsticas 

ecológicas puede arrojar luz acerca de los procesos evolutivos que 

la producen. 

El objetivo del presente estudio fue el de caracterizar la 

variación genética de varias poblaciones de patura stramonium. 

Esta especie presenta una distribución geografica amplia a nivel 

mundial, por lo que sus poblaciones ocupan habitats contrastantes. 

Por esta razón, es de interés el analisis de su variación, ya que 

se esperarla que las poblaciones con este tipo de distribución 

presentasen niveles altos de variabiliadad genética (Karron 1987). 

Por lo tanto, en este capItulo se presenta el analisis de la 

variación cuantitativa de cuatro caracteres de historia de vida de 

la planta, asl como el analisis de variación aloenzimatica de seis 

poblaciones de esta especie en la Cuenca del Valle de México y 

alrededores. 

METODOS 

En el otono de 1988 se colectaron semillas de individuos de 

~ stramonium en cada una de siete pOblaciones localizadas en la 

Cuenca del Valle México o en su periferia (Figura 6.1). Las 

condiciones climáticas de cada sitio se resumen en la Tabla 6.1. 

En cada población se colectaron al azar semillas de hasta 25 
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individuos; de cada planta se t omaron s emillas de 3-10 frutos, 

f ueron embolsadas por s eparado y etiquetadas. Se sembraron 20 

semillas de cada indivi duo de cada pobl ación en cajas de plástico 

(3 1) con suelo comercial, y las plantas que emergie ron fueron 

crecidas en el invernadero . Una vez que emergier on las plántulas, 

se registró la fecha de emergencia (no. de dlas después de la 

siembra), y cada plántula fue marcada con un anillo de alambre de , 
color, distintivo de la fecha de germinación. La emergenc ia de las 

plántulas f ué registrada dIar iamente durante un perIodo de un mes. 

Las macetas fueron colocadas al azar en un invernadero y regadas 

pe riódicamente. A la s e nec tud , las plantas fueron medida s en: 

altura total , ndmero de ramificaciones y ndmero de frut os. También 

se registró la mortal idad de l as plantas para cada población. 

Usando las t écnicas de e l ectrof oresis en gel de almid6n 

(Hakim- Elah i 19 7 6 , Conkle ~ ~. 1 9 82, Soltis ~~. 1983, 

Va llej os 1983, Wert h 1 985) , s e a nali zaron mue stra s d e tejido 

(hojas) de individuos de c a da famil ia , de cada población. Se 

analizaron como mlnimo 3 indivi duos por familia y se ensayaron 20 

sist emas enz imáticos (Tabla 6.2 ; Apéndice I). 

ADAli.i ••• ta4i.tioo 4. la variaci6n f.not i pica. 

Se real izaron análisis de la varianza anidados para parti r la 

varianza cor respondiente a los diferentes niveles: poblaciones, 

f amil ias dentro de cada poblaci6n, e individuos dentro de cada 

f amilia (error), considerando el modelo lineal de efectos al azar 

(Modelo II; Sokal y Roh lf 19 81) . Debido a que los datos fueron 

d e sbalancead os, las pruebas de F no pueden ser realizadas 

d i r ectamente con los cuadrados medios, ya que los coefic ientes kij 
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Figura 6.1. Localización de las poblaciones de Datura stramonium 
estudiadas, en el Centro de México. Los n6meros romanos 
corresponden al n6mero de la población como en la Tabla 6.1. Se 
señalan las curvas de nivel altitudinal. La zona de lineas 
diagonales corresponde a la zona urbana de la Cd. de México. 
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Tab l a 6 .1. Local idades de la s pOb l aciones de patu ra 
stramonium estudiadas. PP = pr ecipitaci ón promedio anual, T s 

temperatura promedio anual; m s.n.m. = metros sobre el nivel 
de l mar . 

POBLACION PP T ALTURA VEGETACION* 
(mm) ( OC) (m s.n.m) 

1 1146.6 20.7 1529 Bosque mixto 
Km . 67. 5 Carretera pino-enci no 
México-Cuernavaca 

II 1463.2 19.9 1840 Bosque de 
sto. Dominqo, Mor. encino 

I II 802.1 23.1 961 CUltivo de 
Ticumán , Mor. cafta 

IV 691.0 16. 3 2273 Matorral 
San Angel, D. F. xerófilo 

V 1463.2 19.9 1840 Bosque de 
Sto. Dominqo, Mor. encino 
(aprox. 1 Km de Ir) 

VI 435.0 16.7 1990 Matorral -
Actopan , Hgo. pastizal 

* Tomado de Guias Botánicas de Méxi co. (800. Bot. 4. Hez., 1972) • 
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(aproximadamente equivalente al ndmero promedio de individuos por 

familia, y por poblaci6n) son distintos para los diferentes 

componentes de varianza esperados (sa) en el cuadrado medio de 

cada nivel (Snedecor y Cochram 1967, Sokal y Rohlf 1981). Sin 

embargo éstos pueden ser calculados (Snedecor y Cochran 1967, 

Turner y Young 1969, Sokal y Rohlf 1981). A partir del Cuadrado 

Medio (CM) de cada nivel se puede obtener el componente de 

varianza para los diferentes niveles (poblaciones, e a
p ; familias 

dentro de las poblaciones, saf; e individuos dentro de cada 

familia dentro de cada población, ea.). La suma de los tres 

componentes da la varianza fenotlpica total (eat) es entonces: 

eat= e ap + eaf + sa •• 

A partir de los componentes de varianza se obtienen los 

coeficientes de correlación intraclase, (t) (Lawrence 1984, 

Snedecor y Cochran 1967, Falconer 1981, Steel y Torrie 1980), los 

cuales representan la fracci6n de la varianza fenotlpica total que 

explica cada nivel: 

~ = e2p/e2t, para poblaciones, y 

tf = eaf/Ceaf + ea.), para las familias . 

La heredabilidad (ha) de cada carácter se estima considerando el 

parentesco entre los individuos de una familia dada. Si las 

semillas producidas por una planta son el resultado de cruzas 

entre sus óvulos y el polen de muchas plantas de la poblaci6n y no 

emparentadas (apareamiento al azar), los descendientes serán 

medios hermanos maternos, y la covarianza genética aditiva 

compartida entre ellos (el coeficiente de correlaci6n intraclase) 

será ~ de la varianza genética aditiva, v •. Si todas las plantas 
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Tabla 6.2. Resumen de los datos de electroforesis en gel de 
almid 6n realizado en p obl aciones d e Datura s tramonium en el 
Centro d e México (F ig. 6.1). Ninguna en z ima se encontr6 
polim6rfic a. 

ENZIMA BUFFER· NUMERO DE BANDAS 

ACONITASA H 2 
ENZIMA MALICA H 4 
FOSFATASA ACIDA P 1 
6-FOSFOGLUCONATO H 2 
DESHIDROGENASA 
FOSFOGLUCOSA H 3 
ISOMERASA 
FOSFOGLUCOMUTASA H 2 
GLUTAMATO H 1 
DESHIDROGENASA 
GLUCOSA-6-FOSFATO H 3 
DESHIDROGENASA 
LEUCIL ANIMO H 2 
PEPTIDASA 
MALATO H 5 
DESHIDROGENASA 
PEROXIDASA L 2 
CATODICA 
RIBULOSA-5' H 1 
DI FOSFATO 
CARBOXILASA 
SHIKIMATO H 1 
DESHIDROGENASA 
SUPEROXIDO H 1 
DISMUTASA 

POBLACION FAMILIAS I ND ./FAM . 
I 15 >3 <6 
Il 15 " 
III 15 " 
I V 60 3 
V 14 2 
VI 10 >3 <5 

• H - Histidina, P = PouH k, L Litio (ver Apéndice) 
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plantas comparten el padre, es decir, son hermanos completos, la 

correlaci6n entre ellos será de ~ de dicha varianza. si la planta 

tiene un sistema de cruza mixto, es decir produce semillas por 

autopolinización y por entrecruzamiento, entonces la correlación 

intraclase será mayor a ~ de Va' pero menor a ~ (Fisher 1918, 

Falconer 1981, Lawrence 1984). ~. stramonium tiene un sistema de 

cruza mixto (ver Cap. V), aunque es probable que la fracci6n de 

semillas producidas por autopolinización sea mucho mayor que la 

producida por entrecruzamiento (A. Motten, como pers.). De esta 

forma, aunque no podamos conocer el coeficiente de correlaci6n 

intraclase preciso para las progenies obtenidas, éste estará 

acotado entre ~ (medios hermanos) y ~ de Va (hermanos completos). 

Ya que el coeficiente de correlaci6n intraclase se usa para 

estimar la heredabilidad (ha, fracción de la varianza fenotlpica 

total de un carácter explicada por la varianza genética), es 

importante conocer qué factores contribuyen al parecido entre 

hermanos, además de la varianza genética. En el caso de medios 

hermanos maternos, además de la varianza genética aditiva, puede 

contribuir al parecido entre hermanos, la varianza de interacci6n 

(epistasis, efecto no aditivo de los genes), la varianza de 

dominancia (interacción entre alelos de un mismo locus), efectos 

maternos, y debidos al ambiente común (Falconer 1981). Ya que no 

se puede conocer con precisión la contribución de cada varianza a 

la variabilidad fenotlpica, para obtener la ha se usa la varianza 

genética que incluye los componentes de varianza antes mencionados 

y no s6lo la varianza genética aditiva. Por lo tanto la ha 

obtenida se denomina heredabi1idad en el sentido amplio (h2
b ). Por 

otra parte, si se conoce la fracción de Va y se obtiene la razón 
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entre ésta y la varianza fenot 1pica total, entonces podemos 

obt e ner l a heredabilidad en el sentido estrecho, han (Falconer 

1981). En est e es tudio, calculamos las h ab' considerando que los 

individuos fueron ori ginados principalmente por autopolinizaci6n y 

menos entrecruzamiento, por lo tanto, sigui endo las expres i ones de 

Lawrence (1984), la ha n serA: 

2tr t han t t r 
donde t r = \ V •• Esto procede si todos los miembros de una 

familia son hermanos completos, o es igual a \ de V. si son mediós 

hermanos. En este es tudio, las ba se calcularon considerando que 

las progenies fueron derivadas de autpolinizaci6n, de esta forma, 

aunque el valor de b a e s timado t uviera un sesgo, éste es hacia 

valores menores, es decir, es conservador: 

h
a
b - tr 

Las pruebas de significancia para componentes de varianza en 

los diseftos desbal anceados son sumamente imprecisas (Sokal y Rohlf 

198 1), o n o existen para parAmetros cuya distribucion se 

desconoce. Por t al motivo, la s i gnificancia de las ha para cada 

carActer fué estimada usando dos técnicas de re-muestreo (Sokal y 

Rohlf 1981), una conocida como "Jackknife" (Arvesen y Schmitz 

1970, Miller 1974), y otra como prueba de azarizacion. La primera 

es una técnica paramétrica que nos permite reducir el sesgo en las 

estimaciones de un estad1s tico cuya distribuci6n poblacional se 

desconoce o bien, c uando no se a justa a las supusiciones de la 
~ 

distribuci6n. El "jackknife" permite hacer pruebas de t y as1 

obtener los limites de confianza del estad1stic o (ba ). Est e 

anAl isis supone que el estad1stico se distribuye aproximadamente 
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normal, aunque no las variables individuales en sI mismas (Sokal y 

Rohlf 1981). El análisis implica la estimación de h 2 's eliminando 

cada vez una familia, j, de cada población, i. Se obtienen los 

pseudovalores .i de la siguiente manera: 

.i-1 = h2v*n - (n - 1)*b2 i_1 

donde n es el tamafto de la muestra, y h2i_1 es la heredabilidad 

estimada eliminado cada vez una familia, h2v es la heredabilidad 

verdadera, y * indica el producto directo. El estadlstico (la 

media) de las .'s es: 

; = ~/n 
El error estandar aproximado, s.' es: s. = ~ E(.i-.)2/{n*(n-1)}, 

= ~ S2./n 

Los lImites de confianza de i pueden aproximarse y ejecutar 

pruebas estadlsticas de t (Arvesen y Schmitz 1970, Sokal y Rohlf 

1981): 

LImite inferior, Li = i - {ta ;n-1 * Si} 

LImite superior, L. = i + {ta ;n-1 * Si} 

La prueba no paramétrica conocida como prueba de azarización 

("randomization test"), es una prueba sumamente robusta (Sokal y 

Rohlf 1981), aún más poderosa que las técnicas de "Jackknife" o el 

"bootstrap" (Mitchell-Olds 1986). Este análisis considera a la 

muestra observada de variables como uno de muchos resultados 

posibles, pero igualmente probables de ser surgidos por azar. Se 

enumeran los posibles resultados que podrlan surgir después de un 

arreglo al azar de las variables ó frecuencias, y finalmente, se 

determina si el estadlstico en considerac16n se desvla de la 

distribuci6n de resultados generada por azar con un nivel de 
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c onfianza (a), predetermi nado (Soka l y Rohl f 1981). En el caso 

de los coeficiente de correlaci6n i ntrac lase poblacional es, t p ' se 

reali z6 una prueba de azarización muestral para verificar si 

dicho coef ic i ente f ué sign ificativo o no. En este caso, la 

h ipótesis nula fué que l a contribuci6n a la varianza fenotlpica de 

un carácter dado apor tada por el nivel pobla ción es n e gligible 

(1. ~. Ho: t p = O, Ha : t p > O) , por lo tanto, es irrelevante qué 

familias se inc l u yan e n cada p o blación. Para probar ésta 

hipótesis, se elaboró un programa que asigna al azar a las 

famil ias dentro de l as poblaciones en cada iteración (hasta 1000 

cor rida s), y posteriormente ca lcula t p ' La distribución de los 

estimados es usada para verificar si la t p verdadera, se~desvla 

significativamente de los estimados generados por azar, a un nivel 

de confi a nza a. 

En e l caso de las heredabi lidades, la hipótesis nula fue que no 

ex iste un efecto s ign i ficativo de la familia a la varianza 

fenotlpica to t al (ya que del componen t e de varianza de las 

familias se e stima la ha) . Por lo tanto, podemos incluir a los 

individuos al azar dentro de ellas, y estimar l a ha, cada vez . La 

dis t ri bución de l a ha es e l cri terio pa ra saber si la 

hereda b i lidad verdadera (h a
v ) e s o no desviante de dicha 

distribución, con un nivel de significanc i a dete rminado. Para cada 

caráct e r bajo análisis se r e alizaron 1000 azarizaciones 

(iteraciones). 

Los paquetes e stad lsticos estándares no contienen rutinas 

par a l levar a c a bo las técnicas de J a ckknife (Knapp ~ Al. 1989) Y 

pruebas de azar izac i6n, por lo que los datos se analizaron en 
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programas, compilables en BASIC, desarrollados por E. Ezcurra. Los 

programas permiten realizar anA lisis de la varianza anidados 

desbalanceados de dos niveles, y calcula las heredabilidades. Uno 

de ellos, ejecuta el proceso de "jackknife" de los datos. También 

calcula los estadlsticos ., y estima tanto el error estándar de ., 

como sus intervalos de confianza con diferentes a's. De esta 

forma, el anAlisis de los datos incluy6 6 poblaciones, cada una 

con seis familias, y cada familia contuvo de 2 a 30 individuos. El 

otro programa, el de azarización, permuta al azar a las familias 

dentro de las poblaciones (para obtener la distribuci6n de las ~) 

6 bien asigna al azar a los invidivuos dentro de las familias para 

obtener la ha. 

Las correlaciones poblacionales y genéticas entre caracteres 

fueron estimadas mediante correlaciones producto-momento usando 

los promedios por familia para cada carActer, ponderadas por el 

tamaño de muestra, en el caso de las correlaciones genéticas 

(Arnold 1981). Este método da buenas estimaciones cuando el número 

de individuos dentro de cada fámilia es grande y converge con la 

estimaci6n obtenida por anAlisis de covarianza (ver Arnold 1981, 

Cap. 111). La estimaci6n de las correlaciones genéticas mediante 

este método se ha llevado a cabo en varios estudios de genética 

cuantitativa (Via 1984, Kalisz 1989, Venable y Búrquez 1990), 

debido a que las pruebas de significancia estAn bien establecidas. 

Por tanto la significancia de las correlaciones genéticas 

corresponden en los resultados a las correlaciones producto­

momento. 

RESULTADOS 

AD61isis aloenzialtico 
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De l as 20 enz ima s ensayadas, se encontró que 12 de ellas 

presentaron buena actividad en el tejido foliar de ~ stramonium. 

Por 10 tanto, 400 individuos correspond ientes a 7 poblaciones y 

90 fami lias fueron e nsayados para cada sistema. Los resultados 

indican que la variabilidad genét ica de ~ stramonium a nivel de 

10ci enz imáti cos, de existir, es muy baja. Ninguna de las enzimas 

ensayadas mostró ser polimórfica en alguna población (Tabla 6.2), 

y t odos los individuos presentaron el mismo a l elo para una enzima 

dada. Aun cuando ~ stramonium present a un polimorfismo fenotlpico 

(marcador morfol6gico) en el color del tallo y flores determinado 

por un locus y dos a1e10s (B1akeslee 1921, Weaver y Warwick 1984), 

y que i ndividuos con genotipo heter6cigo para este locus fueron 

ensayados en e1ectroforesis, ninguna de las enzimas ensayadas se 

corre1acion6 con este genotipo. Sin embargo , la presencia de este 

polimorfismo en tres de las poblac iones (11, 111 Y IV) indica 

claramente que éstas mantienen variación genét ica en otros 10ci no 

correlacionados con dicho carácter. Un resul tado similar ha sido 

reportado para poblaciones de ~ stramonium en Canadá (Warwick 

1990) y Estados Uni dos (A. Motten, como pers.). 

El n6mero de genotipos mu l ti-locus a través de todas las 

poblaciones fué de uno (Tabla 6.2), y por esta razón no se pudo 

eva1uai el grado de diferenciaci6n genética (p. ej. distancia 

genética de Nei o estadlsticos F de Wright¡ ver Hedrick 1983) 

entre las pOblaciones estudiadas con respecto a loc i enzimáticos. 

ADiliaia biom6trioo 

A6n cuando lQs individuos f ueron crecidos en condiciones 

homogéneas, las poblaciones difieren en el valor promedio del 



número de dlas a la germinaci6n (el promedio va de 12.6 a 17.8), 

estatura (de 9.2 a 14.8), número de ramificaciones (1.4 a 3) y 

número de frutos (de 0.5 a 0.9; Tabla 6.3). Estos resultados 

ilustran la variabiliadad en los caracteres entre las poblaciones. 

Los resultados del análisis de la varianza anidado para cada 

carácter de historia de vida, indican que el sitio de origen de 

las plantas (la poblaci6n) explica la menor fracci6n de la 

varianza en cada carácter (menos del 20% en todos los casos; Tabla 

6.4). Es en el número final de frutos donde el efecto de la 

poblaci6n contribuye menos a la varianza (menos del 5%), mientras 

que en el número de ramas es el carácter donde contribuye más 

(16.8%). No obstante la baja proporci6n de la varianza fenotlpica 

explicada por las poblaciones, su efecto es significativo (P < 

0 . 025) cuando se evalúan las t p mediante las pruebas de 

azarizaci6n (Figura 6.2). Es probable que las diferencias 

poblacionales se deban a las familias que componen cada poblaci6n. 

Aunque el efecto de las familias sobre la varianza fenotlpica es 

significativo, indicando que las diferencias entre individuos se 

deben a la familia de origen dentro de una poblaci6n, de la misma 

forma las diferencias entre poblaciones se deben posiblemente a 

las diferencias entre las familias dentro de las poblaciones. 

La diferencia entre familias dentro de cada población es en 

promedio de 21.5%. La contribuci6n de la varianza ambiental 

(desviaciones de los individuos con respecto a la media familiar 

en una poblaci6n dada) es grande en todos los casos (59-79%), 

siendo menor su contribuci6n para la estatura de la planta y 

número de ramificaciones (59.61 y 61.96% , respectivamente), y 

mayor para el tiempo de germinaci6n y el número de frutos (66.8 y 
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Tabla 6.3. Valores promedio (y su error estándar) para las 
caracterlst icas de histor i a d e v ida en seis pobl aciones de 
Datura stramonium, en el c entro d e México. Las l etras 
diferentes en cada pOblaci6n indican que e x iste n d i ferencias 
significativas entre e l las, con una s i gnificanc ia del 5% 
(Prueba HSD de Tukey). 

POBLACION CARACTERISTICA DE HISTORIA DE VIDA 

OlAS A LA ESTATURA NUMERO DE NUMERO DE 
N GERMINACION FINAL RAMIFICACIONES FRUTOS 

(cm) 

I 94 13. S3ab 12.86c 2.38b 0.88a 
(0.51) (0.48) (0.12) (0.05) 

II 168 12.S9a 10. S7ab 1.S2a 0.68b 
(0.38) (0.36) (0.09) (0.04) 

III 135 17.22c 9.1Sa 1.3Sa 0.S4b 
(0. 43) (0.40) (0.10) (0.04) 

IV 119 17.7Sc 12.77c 2.02b 0.66b 
(0.4 6 ) (0. 43 ) (0. 11 ) (0.05 ) 

v 147 14.91b ll.88bc 1.99b 0.86a 
(0. 41) (0.38) (0.09) (0.04) 

VI 121 13.92ab 14.83c 3.04c 0.92a 
( 13 .92) (0. 42 (0.10) (0.04) 
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Tabla 6.4. Porcentaje de la varianza fenotipica total (V t ) 
explicada por las diferencias entre poblaciones (Vp )' familias 
dentro de las poblaciones (Vf ), y por Varianza ambiental (V , 
diferencias entre los individuos dentro de las familias), Se 
cada carácter de historia de vida estudiado en Datura 
stramonium en el Centro de México. La varianza absoluta 
atribuible a cada nivel se presenta entre paréntesis . 

CARACTERISTICA Vp Vf Va Vt 

TIEMPO DE 13.91 19.22 66.83 100 
GERMINACION (0.056) (0.077) (0.277) (0.405) 

(OlAS) 

ESTATURA 11.45 28.93 59.61 100 
(CM) (2.974) (7.517) (15.49) (25.98) 

NUMERO DE 16.75 21.28 61.96 100 
RAMIFICACIONES (0.029) (0.037) (0.108) (0.174) 

NUMERO DE 4.88 16.66 78.85 100 
FRUTOS (0.0032) (0.0122) (0.0577) (0.073) 
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Fi gura 6.2. Distribuci 6n de los coeficientes de correlaci6n 
intracla se (t) de cada car Act er estud i ado en seis poblaciones 
de patura stramonium en el Centro de México , mediante pruebas 
de azari zaci6n. t v , ind ica el valor verdadero. A = dlas a la 
germinaci6n , B = estatura f i nal, C - nOmero de ramificaciones, 
y D = número de frutos. 
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78.8%, respectivamente) (Tabla 6.4). 

El análisis de genética cuantitativa muestra que las 

pOblaciones difieren en los caracteres de historia de vida 

analizados (Tabla 6.4), al mismo tiempo que revela varianza 

genética para la mayor parte de ellos (Tabla 6.5) . Las 

heredabilidades estimadas van desde 0.17 (número de frutos), hasta 

0.33 (estatura). 

si se considera a la fecundidad como una medida de la 

adecuaci6n individual, puede notarse que su valor de h 2 es el más 

pequefto de los cuatro caracteres. Esto podr1a concordar con lo 

esperado bajo el teorema fundamental de la selecci6n natural, en 

el caso de caracteres 1ntimamente asociados a la adecuaci6n 

individual (Fisher 1958). 

La Tabla 6.5 también muestra los errores estándar de las h 2 's 

estimados a partir del Jackknife, as1 como el intervalo de 

confianza. Ambos, indican que las heredabilidades de los cuatro 

caracteres son distintas de cero. Este resultado se robustece 

cuando observamos la distribuci6n de h 2 , asignando las progenies 

al azar dentro de las familias mediante la prueba de azarizaci6n 

(Figura 6.3). En todos los casos, la heredabilidad estimada para 

cada carácter está fuera de la distribuci6n de h 2 generada 

aleatoriamente (P < 0.01). Esto confirma que las heredabilidades 

estimadas difieren significativamente de cero. 

Por otra parte, todas las correlaciones fenot1picas entre los 

caracteres fueron significativas (Tabla 6.6). Puede notarse que el 

tiempo a la germinaci6n está correlacionado negativamente con los 

tres caracteres de historia de vida restantes (-0.26 ~r~ -0.38). 

Estas correlaciones implican, desde el punto de vista fenot1pico, 
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Tabla 6 . 5. Heredabil idade s (h") e n el sentido amplio (ver 
Métodos) para c uatro caractere s d e h istor ia de vida d e seis 
poblaciones de Datur a stramonium . El error estándar de h 2 y el 
intervalo de confianza fueron ca l cu l a dos con la téc nica de 
"Jackknife". 

CARACTER h" S (h") INTERVALO DE CONFIANZA* 

TIEMPO A LA 0 .223 3 0.0599 0.1059-0.3444 
GERMINACION 

ESTATURA 0.3267 0.0706 0.1865-0.4 67 6 

NUMERO DE 0.2556 0 . 0403 0.1770-0.3377 
RAMIFICACIONES 

NUMERO DE 0 .1744 0 . 0730 0.0897-0.2 602 
FRUTOS 

* intervalo al 5% de nivel de c onf ianza. 
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Figura 6.3. Distribución de las heredabilidades (h2 ) generada por 
una prueba de azarización, en cuatro caracteres estudiados en 
seis pobalciones de Datura stramonium del Centro de México. 
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Tabla 6. 6. Correl a cione s (r) fenotlpicas (sobre la d i agonal) y 
genéticas (debajo de la diagona l) ent re los c aracteres de 
histori a de vida de Datura stramonium. El t amafto de l a s 
muestras es n = 784 para las correlaciones f enot lpica s, y n = 
72 para las correlaciones genéticas. Los c aracteres son 1 = 
dlas a la germinaci6n , 11 = estatura final, . 1 11 = nQmero de 
ramificaciones, y IV = nQmero de frutos . 

CARACTER: 1 II III IV 

1 -0.384*** -0.263*** -0.336* ** 

II -0.159ns 0. 734*** 0.677*** 

III -0.058ns 0.823*** 0.520*** 

IV 0.788*** 0.772*** 

*, P < 0.05; **, P < 0 .01 ; ***, P < 0.001 ; ns, no s igniflcatica. 
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que las plantas que germinan tardlamente son, en promedio, de 

menor talla y menos fecundas que las que germinan muy pronto una 

vez iniciada la estaci6n de lluvias. De hecho , dado que la 

expresi6n de este carácter de historia de vida es temprano en la 

vida del individuo, puede ser un factor causal de la variaci6n en 

otras fases subsecuentes (ver abajo). Estos resultados coinciden 

con los obtenidos en condiciones naturales en una población de ~ 

stramonium, en el Pedregal de San Angel. Un análisis demográfico 

de la poblaci6n de este sitio, indica que para las condiciones del 

año de estudio tanto la sobrevivencia, como la fecundidad son 

mayores para las plantas que germinan rápido, una vez iniciada la 

estaci6n de lluvias (R. Cabrales , en prep.). 

Las correlaciones genéticas en el sentido amplio entre los 

caracteres de historia de vida, son similares en los signos a las 

correlaciones fenotlpicas y tres de ellas significativas. Para el 

caso de la correlaci6n entre el tiempo a la germinac i ón ' y las 

otras tres variables, todos los valores son negativos, pero no 

significativos, lo que indica que el tiempo de germinaci6n es 

genéticamente independiente de otros caracteres. Por otra parte, 

la correlaci6n genética entre el nümero de ramificaciones y la 

estatura es significativa y positiva y la de valor más elevado. Al 

mismo tiempo, las correlaciones entre la estatura y el nümero de 

frutos, y la del nQmero de ramificaciones con el nQmero de frutos 

son también positivas y altamente significativas (Tabla 6.6). Es 

interesante notar que ambas correlaciones son muy similares en 

magni tud, lo que probablemente indica que estas tres 

caracterlsticas forman un conjunto altamente integrado, y que 

estadlsticamente representan un mismo carácter genético, es decir 
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que var 1an de manera semej an te. En virtud de que sus 

heredab il idades son significativas, e s te conjunto de caracteres 

podr1a responder d e manera simi lar a la se l ección direccional 

(Falconer 1 981). Un aspe cto que hay que resa l t ar, es que la 

variación de los carac teres (Tablas 6.3, 6.4), en con j unción con 

los valores de correlac i ón genét ica entre ellos, podr1a i ndicar 

la presencia de a mp l ia pla stic i dad fe not1pica en esta especie 

(notese que la varianza amb i enta l, i . ª . varianza dentro de las 

f ami l ias , es i mportante para cada carácter ; Tab la 6.4). Ademá s, 

las correlaciones fenot1pica s son menores que las genéticas (Qf. 

Tabla 6 .6 ) , lo que i ndi c a desviaciones indiv i duales en la 

expresión de los caracteres que están genéticamente c ont rolados. 

La arquitectura relat i vamente simpl e de esta planta, como l o 

indi ca la estrecha relación entre los carac t eres que la conforma n 

(estatura, rámificaciones, e structuras reproductivas ) , pudiera ser 

el r esulta do de una r e s t ricción f ilogenét ica. Sin embargo l a 

variabilidad dentro de est os caracteres, que deber1an comportarse 

como uno mismo, destaca la presenc i a de la p lastic idad f enot1pica. 

DISCUSION 

En este estudio s e ha estima do la va r iabilidad genética en 

pob lacione s de ~ . str amon i um e n e l Cent ro de México, tanto desde 

el punto de v i sta de. la gené tic a de pob l a cio ne s, 

punto de vis ta de la genét ica cuantitat iva. 

como desde el 

Los r esultados de ambos a nális i s s o n contrast an t es, ya que 

mi e ntras el aná l is is a loenzimático muestra una homogeneidad 

genét ica total, l os caracteres cuantitativos muestran variabilidad 

s ign ifi c a t iva e n tre poblac io n es. En el caso del análisis 
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enzimático, todos los loci analizados (Tabla 6 . 2), fueron 

monomórficos . De esta manera, el número de genotipos multilocus 

encontrado fue de uno. 

Se ha propuesto que especies colonizadoras, tales como las 

malez a s, muestran una gran plasticidad fenotlpica (Barrett y 

Shore 1989), asociada a poca variabilidad genética dentro de la 

población, pero gran variación entre poblaciones (Allard ~ ~ 

1968). En este tipo de especies es común que ocurran eventos de 

fundación de poblaciones por un número reducido de individuos en 

hábitats nuevos O eflmeros (Baker 1955, Slatkin 1987, Barrett y 

Shore 1989, Warwick 1990). Los individuos fundadores son una 

muestra poco representativa de la diversidad genética de la 

población originaria (principio del fundador, ver Slatkin 1987). 

Esta diversidad puede ser reducida aun más por la estructuración 

de la población, o por el sistema de cruza de la especie (Hedrick 

1983). Existe evidencia de especies colonizadoras que poseen 

acervos génicos empobrecidos (Barrett y Shore 1989, Warwick 

1990). De hecho, en un análisis de 12 aloenzimas en 9 poblaciones 

de ~. stramonium en Canadá (Warwick 1990), no se detectaron 

polimorfismos enzimáticos en ninguna población. De esta forma, los 

resultados del análisis genético obtenidos aqul concuerdan con los 

obtenidos por Warwick (1990). Las especies con una distribución 

geográfica amplia poseen, en general, mayor variabilidad genética 

que las especies con distribuciones restringidas (Karron 1987). 

Sin embargo, aunque la especie estudiada es de distribución 

cosmopolita, localmente se distribuye discontinuamente en parches. 

Quizás más que simplemente la distribución amplia, lo que influye 
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en l a cantidad de variabilidad de los acervos, sea la continui dad 

de la distribución, es decir el tamaño efectivo de la poblaci6n o 

el tamaño del vecinda rio (wright 1977, en Hedrick 1983). 

En el caso de Q. stramonium, des conocemo s si existe flujo 

genético e ntre poblaciones 6 entre s ubpoblaciones, sin embargo 

usa ndo los d a tos demográficos obtenidos para dos subpoblaciones 

(parches) , se ha intentado estimar la proporci6n que const i tuye de 

la población total (H) e l tamaño e fectivo de la pobl ac i 6 n (He), 

que dá una aproximación de l a proporción (He/H) de la población 

que contr i buye a l acervo genético de la población (Heywood 1986). 

Esta proporci6n puede estiamrse en la s poblaciones de plantas 

mi die nd o el promedio y la var ianza en fecundidad de los 

individuos; a medida que existe una j erarquizaci6n marcada en la 

contribución en fecundidad, se esperarla que el tamaño efectivo de 

l a poblaci6n disminuyera. La Figura 6.4 muestra las cur vas d e H/He 

c omo función de la relaci6n entre la varianza y e l c uadrado de la 

media (a2 / ~2) de las fecund idades i ndiv iduales y diferentes 

coeficientes de endogamia (F) . Puede observarse cómo la proporci6n 

decrece ráp idamente conforme aumenta la endogamia; sin emba rgo, 

aun si no hubiese endogamia en la p Oblac ión del toloache en el 

Pedregal de San Angel, existe una amplia desproporción en la 

contribuci6n al ace rvo genético entre los individuos, y por lo 

tanto el tama ño efectivo de la poblaci6n decrece. Estos resultados 

pueden apoyar la idea de que en e stas pob l ac i ones pequeñas los 

procesos az a rosos (deriva genética ) toman parte importante en 

de term i nar l a cantidad de va r i ación genética y, de manera 

ulterior, l a evo luci6n de las poblaciones. Sin embargo, debe 

tenerse claro que la desproporc i 6n e n c ontribuci6n genética entre 
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Figura 6.4. Decrecimiento en la proporción tamaño efectivo de la 
población (He) entre el tamaño de la población (H) producido 
por el muestreo al azar de gametos (por variación en la 
fecundidad entre individuos adultos; estimada por a2/~2). Las 
di f erentes curvas fueron generadas usando la ecuación He/H = 
1/{(1+F) (u2/~a)+1} de Heywood (1986), donde F es el coeficiente 
de endogamia, y ~ y u' son la media y l a varianza en fecundidad 
en la población. Las lineas punteadas indican los valores 
observados en la población de Datura stramonium en el pedregal 
de San Angel en 1987 (H=82), Y en 1989 (H=145). 
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los ind ividuos puede deberse a selección natural; por lo tanto, 

p ara que la hi pótesis a nterior operase, se requerirla que la 

c ontribución de los individuos fuera al a zar, y no por razón de 

a l g u na ventaja s e lectiva. Fina lmente, es posible que ambos 

procesos operen simultáneament e, como lo sug iere Wr i ght (1981, 

1982, 1988). 

Con respec to a la variación en caract e res continuos, se ha 

encontrado que é sta es grande cuando se analizan d i ferentes 

p oblaciones (Weaver et al. 198 5) . Aún espec i es que , c o mo las 

colonizadoras, producen desce ndenc ia por autopolin i zaci6n pueden 

presentar var iación cuantitativa significativa (ver Allard ~~. 

1968, Wright 1977) . Es probable que la est imac i 6n de la diversidad 

ge nét ica d e una especie o poblaci6n no es t é completamente 

reflejada por el a nál isis de pol i morfismos enz imáticos, ya que se 

s abe que este anál isis t iende a s ubestimarla (Lewontin 1974). De 

hecho, desconocemos s i existe correlaci 6n y conc or dancia entre los 

niveles de variación cuantitativa y a nivel de loci enzimáticos, 

es decir, si es necesariamente for zoso que la variaci6n en ambos 

tipos de caracteres respondan en un mismo sentido a alguna fuerza 

evolut iva , o si la variaci6n e n algunos pudiera ser neutra ba jo 

ciertas cir cunstancias (Nei 1983). Evidencia indirecta sugiere que 

~. stramonium no es genéticamente uniforme para loci me ndelianos. 

La pre s enc i a en a l gunas poblaciones (11, 111 , IV) de los tres 

genotipos (dos fenotipos) para el color de la flor y el tallo, 

s ugiere que otros l oci podrlan ser también polimórficos. Sin 

e mbargo, las e l ectroforesis de individuos heterócigos para el 

co lor del tal lo y la f lor (ver Cap. 11) derivados de cruzas 

contro ladas en el i nvernadero, no revelaron f enotipos heterócigos 
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para loci enzimáticos' , Esto m~smo fué analizado ~or A, Motten 

(com. pers.) y tampo:o en~ontr6 v~riaci6n electroforética. Este 

polimorfismo morfo16gico está pre~~nte ,en las pobla~iones de 

Norteamérica, donde al~unas ellas poseen s610 la "variedad~ 

stramonium (homócigo recesivo para el color del tallo y corola; 

ver Weaver et al. 1985), lo cual podrla ser ind~cativo de un 

evento de fund~ción de la pobl~ción "Michigan" (en Weaver ~ ª-l. 

1985), por uno o unos cuantos individuos de la variedad 

stramonium, y que ha permanecido monom6rfica debido al bajo flujo 

genético entre poblaciones. 

En este estudio, la evidencia cua~titativa indica que existen 

cantidades significativas de variaci6n genética para cuatro 

caracteres de historia de vida. Además, las estimaciones de la ha 

para cada carácte~ indican que e~i~te varianza genética en ellos 

(Tabla 6.5). Este resultado coincide con l~s expectativas citadas " . , 

arriba para las especies colonizadoras (Barrett y Shore 1989, 
# .. ~ :f 1 

• Warwick 1990), y con los resultados de otro estudio realizado con 
~;. ~. 

esta misma especie en Canadá, donde se encontr6 diferenciaci6n 

entre poblaciones asi como diferencias en~re familias, para varios 

caracteres (Weaver et al. 1985) . Ya que las diferencias entre las 

poblaciones con respecto a los caracteres no tiene relaci6n con la 

variabilidad en clinas, dadas las condiciones tan constrastantes 

de los háb i tats, es muy probable que se trate, más bien, de 

variaci6n ecotlpica (ver Grant 1975). 

Aunque en este estudio no es posible separar la varianza 

aditiva de la varianza genética, las estimaciones de las 

heredabilidades son sumamente conservadoras, de manera que es 
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probable que ex i sta una fracción de varianza aditiva para los 

caracteres. La varianza aditiva es de importancia fundamental para 

la acci6n de la selecc i6n natura l, ya que actúa sobre ella y sobre 

la cova rianza gené t ica ad it i v a entre los caracteres. Si se 

c onsidera a las estima ciones de h 2 c omo representativas de la 

varia nza a di t iva, e ntonces deben anotars e l a s d i f erencia s en 

magnitud entre los c arac t ere s . El carácter con la heredabilidad 

más baja fué e l número de f rutos. En raz6n de que este carácter se 

considera íntimamente asoc iado a la adecuaci6n total ind ividual, 

podría considerarse como concordante con l a s expecta t i vas (Fisher 

1958, Lewontin 1974 , Fa lconer 19 81 ) . Sin emba rgo, el hecho de 

tener una h 2 mayor de cero debiera tambié n plantear la cuesti6n de 

por qué existe todavía varia n za gen é tica para caracteres 

re l acionados con la adecuaci6n . Algunos estudios sugieren que la 

varianza ad itiva puede mantenerse deb ido a que l a se lección 

natural no opera e n la misma dir ecci6n, ni con la mis ma intensidad 

a lo l argo del t i emp o; también e s pacia lmente su direcci6n y 

magnitud pueden variar (ver Cap. I). De mane r a re l evante, se ha 

s efta l ado que l os l ímites a la selecc i 6n pueden ser de í ndole 

ontogenético, por ejemplo si e x i sten c orrelaciones negativas entre 

los caracteres que determinan la a d ecuaci6n, y no s6 l o de 

naturaleza ambiental e xterna a los individuos (Antonovics 1976, 

Falcon er 19 8 1). Las heredabilidades de los tres caracteres 

restantes son todas mayores de 0.2, la cua l es una cant idad 

moderada de varianza genética. Si n emb argo, quizás lo más 

i nteresante de r esaltar sea las a sociaciones genéticas entre 

ellos. Las cor relaciones genéticas indican que la estatura final, 

e l número de r amif icaciones y el número de frutos, es un conj unto 
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integrado de caracte~es y que pr&bableme~te esté controlado po~ 
, 'J .. .1. { 

genes comunes. En' este sentido, tódos ellos pud~eran considerarse 

Como componentes de la ad e cuaéi6n, en v irtud de que la' 

relativámente simple arquitectura de la planta, 
, .¡ 

se conforma de 

ellos. Se habla mencionado (Cap : II) que a cierta estatura se 

produce la pri.mera yema floral, y a l mismo t 'iempo la primer~' 
ramificaci6n. Si. la poltnización ocurre, se desafrollará un fruto . 
en dicha ramific~~i6n. Asl, no e s de extrañar que las 

correlacioñés fenot~picas y genética s sean p6sitivas entre estos 

caracteres. 

También debe señalarse que e l t i empo a 1; germi~aci6n, puede 

afectar la adecuación total de1 individuo {ver Kalisz 1986). En ~ • 
... 

stramonium el tiempo a la germ i nación está correlacionado de 

manera negativa cón ~ ios tres caracteres mencionad~s, indicando que 

es muy importanté para las plantas germ'inar rápido durante la 

estación de lluvias. Sin embargo, l as co~re liciones genéticas; 

aunque del mismo signo , no son significativas. De manera que si la 

selección opéra ' direccionalment~ para g erminar" tardlamente y 

maximiza la sobrev i vencia, no necesariamente maximizará la 

fecundidad, porque quizás el tiempo para la reproduci6n ses m-ás 

corto (Venable 1984). Este fenómeno podrla también mantener la 

varianza genética, debido a la eventos de selección antagónico~ ' 

p a ra dlferentes fases del cicl o de vida . No obstante l o 

anterior, debe decirse que los estudios de la variabilidad 

genética cuantitativa bajo condiciones controladas, como en 

invernadero, han sido crit icados porque la varianza del amb i ente 

es reducida, y lo que es importante es medir la variación genética 
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e n condicione s naturales donde ésta es relevante (Primack y 

Antonovics 1981, Barton y Ture l li 1989). Respecto de esta critica, 

puede decirse que l a est imaci6n de los componentes de la varianza 

genética y amb iental e s sumamente complica da en condiciones 

controladas, y mucho más en condiciones naturales, donde el número 

de factores que p ueden afectar la expresi6n fenotipica de los 

individuos con un genoti po s i mila r (norma de reacci6n) es inmenso. 

si la variaci6n ambiental en condici ones naturale s es muy grande, 

e s irre l evante el poseer o no varianza genética para ciertos 

caracter es, asoc i ados o no a la adecuaci6n. si éste fuera el caso 

para lo s ca r acteres estudiados en e sta p l anta, las 

interpretaciones y explicaciones expuestas arriba sencillamente no 

operan . No obstant e , el análisis en el invernadero revela también 

una gran cantidad de variaci6n ambiental en l os caracteres. 

En res umen, los resultados de este estud i o indican una 

discordancia e n los resultados de la variación genética entre 

poblacio nes d e Q. stramonium que s e establecen el e l Centro de 

México, e s timada por dos métodos . Mientras que el análisis de los 

po l imo r f i smos enzimáticos usando electroforesisen geles de 

almi dón indican una homogeneidad génica y genot l f ica a 10 , largo de 
l 

la distr ibución de poblac iones a nalizada, el análisi. de la 

g e né tica cuant i tativa indica que ex i sten d i ~ er~ncias 

significativas entre las poblaciones, asi como varianza\~e~~tica 
para los caractere s de historia de vida ana l izados. Lewontin 

( 1984) ha seftalado que las comparaciones de la di f erenciación 

pob laciona l usando ambos método s son de poco valor, ya que los 

a nálisis pa ra detectar la diferenciac i 6n tienen supuestos 

dist i ntos, y g e nera l mente es más dificil detectar diferenciaci6n 
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usando l os polimorfismos enzimáticos, que los caracteres 

cuant i tat i vos, por lo que la comparac i6n puede ser de poco valor 

(pe ro ver Rogers 1 986, Felseintein 1986, Lewontin 1986) . Con 

re l aci6n a ésto, en este estudio hemos hecho l a discusi6n de l os 

resultados basándonos principalmente en el análisis de los 

caracteres de histor i a de vida, los cuales, a diferencia del 

aná lis is e l ectroforético, creemos t i enen una implicaci6n directa 

con l a adecuaci6n de los individuos. sin embargo, este aspecto 

debe ser considerado en estudios posteriores. 

La variaci6n interpoblaciona l en las poblaciones de plantas es 

casi la regla (Bradshaw 1 984, Weaver et ~. 1985, Venable y 

Búrquez 1989 ), y en el caso de las especies colonizadoras existen 

a demás otras razones para que esto ocurra, como el sistema de 

cruza (Baker 1955, Allard ~~. 1968) , los tamaños poblacionales 

(Baker 1965, 1974 , Barrett y Shore 1989), y la ausencia de flujo 

genét i co (Ehrlich y Raven 1969, Slatkin 1987). La adaptaci6n de 

l as especies como un todo puede ocurrir si un conjunto de fuerzas 

opera s obre la variabilidad genét ica en la s poblaciones; este 

proceso ocurre tanto por la acci6n de procesos estocásticos, como 

la deriva genética, o determin i stas como l a selecci6n natural 

(Slatkin 19 87, Wright 1988). Los estudios poblacionales 

c ontr i buyen e n gran medida a conocer un poco más la importancia de 

cada uno e n el organismo en cuestión. 
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"Nothing in biology makes sense 
except in the light of evolution." 

Th . Dobzhansky (1973) 

CAPITULO VII 

DISCUSION GENERAL 

CONTENIDO Página 
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Los res u ltados de e s ta i nves t i g a c ión indican que la especie 

estud iada es una planta cuya varia bi lidad genética pob l ac i onal es 

r e ducida. Varios de los aspec t o s a nalizados apuntan e n esta 

dir ecci ón. 

Se determinó q u e l os herblvoros de l a p l anta si ejercen una 

presión selectiva, pero aprec iable sólo a nivel f enotlpico. No se 

enc o ntr6 un efecto de los herblvor os s obre la varianza genét i ca 

p a r a la resistencia. De hecho, el a ná l is i s de genética 

cuant i t ativa indica q u e l a heredabi lidad de l carácter es baja 

(0.07) y estadlsticamente indi stinguible de cero. Entre las 

hip6tesis pla ntea d as para exp l icar este hecho, se sugiere que 

probablement e i) de exi sti r var i abilida d genética en la poblac ión 

para la r esi s tencia a l os herblvoros, ésta se expresarla para 

otros herblvoros, quizás l os e specia l i stas, y no el genera l ista 

que caus ó e l da~o durante el estudio. Sin embargo, l a mayor l a de 

los caracter es ana l izados t a mpoco mos traron heredabi l idades 

significativas, a excepc i ón de la masa de l as s emil l as. ii) Es 

factible que la variabili dad genéti ca para la resistencia sea muy 

pequefta i ia) debi do a l e f e cto de l a se lecci6n direccional que ha 

max imizado la resist e ncia y agotad o la v a rianza genética en el 

t ranscurso de l tiempo , o i i b) que la v a r i abilidad se ha perdido 

debido a un proceso a l eato r i o como la deriva génica. La 

i nestabilidad demográf ica de las poblaciones de esta especie, en 

las que f r ecuentemente ocurren eventos de f undaci6n y extinci6n de 

poblaciones en el tiempo e c o16gico empobrecerlan el acervo 

génico a nivel de l a mayorla de l os loci. En dichas poblaciones 

pequeftas, e l efecto de la e ndogamia cont ribuir la a la disminuci6n 

de heterocigosis en muchos loci. 
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En el análisis de la evoluci6n de la resistencia de las plantas a 

los herb1voros deben ser considerados entre otros aspectos, el 

tipo particular de especies que se analizan, si son plantas 

colonizadoras o no, si son longevas o ef1meras, el número y tipo 

de herb1voros con los que interactúa, si son mon6fagos, o 

po11fagos, y el tipo de defensas de las plantas (qu1micas, o 

f1sicas), si son constitutivas o inducibles, y las respuestas de 

los herb1voros a ellas. 

La detección de variabilidad genética en un carácter, la masa de 

la semilla, plantea interrogantes acerca del significado de esta 

variación desde el punto de vista ecológico. En varios estudios 

genéticos se han encontrado resultados similares: muchos 

caracteres no contienen variabilidad genética, mientras que otros 

s1. Una posible explicaci6n es que esta variabilidad es 

irrelevante desde el punto de vista selectivo, a diferencia de 

otra. Por otro lado, la varianza genética para la masa de la 

semilla podr1a ser mantenida por selección (estabilizadora), si se 

correlacionara con el tiempo de germinaci6n (Kalisz 1986, 1989) 

y/o la latencia. As1, si esta especie confronta ambientes 

heterogéneos, distintos genotipos se expresar1an en diferentes 

tiempos (ver Venable 1984, Venable et al. 1987, Venable y Búrquez 

1989). Es decir, dado que los ambientes pueden variar en muchas 

caracter1sticas f1sicas y bi6ticas, podr1a ser de cierta ventaja 

eco16gica el mantener varianza en caracteres clave para la 

colonización (Bazzaz y Sultan 1987, Sultan 1987). El análisis 

interpoblacional mostr6 que el tiempo de germinación tiene 

varianza genética, pero no se conoce su relación con la masa de la 

semilla. 
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El a ná l isi s de genét i ca cuantitativa aplicado a varios 

carac t eres ofrece , por sl mismo cierta comp l ejidad, pues es 

depend i e nte d e muc hos s upuestos (revisados por Mitchell-Ol ds y 

Rutledge 198 6) que, ante la imposibi l i da d de c ump lirlos, pueden 

producir s esgos en l a esti maci6n de los paráme t ros genéticos. Por 

ejemplo , una suposici6n básica del modelo adit i vo de la genética 

cuantitat iva es q u e se analiza una poblac i 6n grande y con 

a pareamiento a l a zar. Las desviaciones de la panmixia producidas 

por la endogamia y/o los tamaftos poblac i onales pequeftos, como 

o curre an la es p ecie estud i ada, pued e produ cir que las 

her edabi lidades s ean s obre estimadas. Aún cuando se puede aproximar 

e l sesgo conociendo el coe f iciente de endogamia ( F) de la 

p obl a ci6n, en nuestro caso ésto no fue pos i ble. Por tanto la 

d iscusi ón conc e rn i e nte a la v a r i abi l ida d d e l a ma s a de l as 

semillas deba hacerse con precauc i 6n. 

~ . stramoni um es una p l a n ta que posee un sistema de 

cruzamiento mi xto , pe ro la gran mayorla de los individuos son 

producidos por a utopo l i n ización. Es, por l o t anto, esperable que 

los c o e f ic i en t es d e e ndogamia ( P) sean positivos en l a s 

poblaciones de esta e s pecie. Desde este punto de vista, ya que e l 

e n trecru z amient o es azaroso, el sistema de cruza mixto es 

facultativo. Aún cuando la canti dad (y calidad) de l a des cendencia 

p or autogamia y al ogamia varla en funci6n de la depresi6n por 

endogamia en l as pobl aciones naturales, los i ndividuos endógamos 

no son seleccionados i nte n same nte, ya que l a proporción de 

i nd ividuo s que se exocruzan es pequeña. Asl, aunque existe e l 

potenc i al select i vo para evolucionar hacia el entrecruzamiento, 

esta especie exp l ot a las venta j as de l a autocompatibil i dad para 
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reducir los costos de la depresión por endogamia, posiblemente a 

través de la depuraci6n de los genes nocivos. Ser la necesario el 

estudio más detallado del sistema de cruza en distintas 

poblaciones de ~. stramonium, para conocer si existe una 

diferenciaci6n entre ellas en este carácter. La evoluci6n del 

sistema de cruzamiento es un aspecto interesante y poco analizado 

en la diferenciación interpoblacional. 

Baker (1965) sugiri6 que existen "genotipos para prop6sitos 

generales" en las especies colonizadoras, y que estas 

caracterlsticas genotlpicas les "permiten" confrontar ambientes 

muy diversos. Quizás la extensi6n geográfica de un genotipo de 

prop6sitos generales, bien adaptado, pudiera ser la raz6n de la 

baja diversidad genética encontrada las poblaciones de ~. 

stramonium . Las caracterlsticas "ideales" para las especies 

colonizadoras comprenderlan, entre otras, pocos requerimientos 

para germinar, producción continua de semillas, autogamia, gran 

longevidad de las semillas en el suelo, capacidad de dispersión, 

gran plasticidad fenotlpica (ver Bazzaz 1986), muchas de las 

cuales se encuentran en la especie estudiada. En virtud del amplio 

margen de hábitats que ocupan (en el presente estudio, detectamos 

poblaciones de Q. stramonium que van de sitios templado-frlos, 

hasta sumamente áridos), y de que en ocasiones las poblaciones se 

componen de pocos individuos, se esperarla poca variabilidad 

genética para muchos caracteres intrapoblacionalmente y mayor 

interpoblacionalmente. Es posible que en estas especies la 

selección natural favorezca a los genotipos más plásticos 

fenotipicamente {i.~. capacidad del genotipo para alterar su 

fisiologlajmorfologla en respuesta a cambios en las condiciones 
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a mb ientales¡ Schlitcht i ng 198 6), al mi smo tiemp o que podrla 

reducir la tasa de pérd ida de la variación genét ica amortiguando 

la el iminaci6n de los genotipos , o evitarla e l acop lamiento 

genotlpico fino al ambiente, o l a e specia l izaci6n por selecci6n 

natural ("fine-tunning"¡ Sultan 1987 ). El análisis futuro de estas 

proposiciones podrla aportar l as respuestas. 

El a nálisis d e la var i aci6n genét ica en c uatro caracteres que 

resumen la morfologlajhistoria de vida de Q. stramonium en seis 

poblaciones, reve16 di ferencias entre ellas. Dic ha variaci6n no 

p uede a dscribirse a variac i 6n en clinas, pero quizás si a 

variac i6n ecotlpica¡ sin embargo, esta posibilidad me rece 

d isc utirse ya que no existe certeza si las di f erencias entre las 

poblaciones son adaptati vas o al azar. Por otra parte, el nivel de 

diferenciación entre ellas no es muy grande . 

Las predicc iones de la teorla del equil i brio cambiante de 

Wright (1988), indican que la adaptaci6n de las poblaciones puede 

alcanzarse de distintas formas, dependiendo de l a c ombinaci6n de 

fuerzas evolu t ivas que inter vengan. En l a medida en que las 

i nteracciones génicas (epistasis) sean la regla y l a mayor la de 

los genes sea n ple iotr6picos (Wright 1981), es posible que existan 

muchos picos adaptat i vos, que varlan en altitud, en el paisaje 

genéticojfenotlpico¡ d istintas poblaciones podrlan encontrarse en 

dif erentes niveles de adaptaci6n . El e fecto de la selección según 

se deriva del teorema funda mental de la selecci6n natural de 

Fisher (1958), producirla un máximo de adecuación (un pico 

adaptativo) actuando sobre combinaciones de muchos loci bajo la 

suposici6n de panmixia y efect os aditivos de los loci . Bajo esta 
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teorla, la selecci6n llevarla a la población a un mAximo de 

adaptación. No obstante, Wright (1981) distingue entre lo que es 

la selecci6n génica , aquella que favorece loci con efectos 

mayores, y selecci6n organlsmica, aquella que favorece 

combinaciones génicas. 

Bajo la proposici6n de las superficies selectivas, los 

resultados de la adaptaci6n poblacional pueden ser diversos, 

dependiendo de las fuerzas que intervengan . En el caso que la 

especie se conforme de poblaciones pequeñas, numerosas y aisladas, 

el proceso de diferenciaci6n serIa en gran parte debido al azar. 

Eventualmente , una o algunas de las pOblaciones puede adquirir una 

combinación genética superior al resto de las poblaciones, y 

enviar migrantes a otras poblaciones locales, extendiendo asl su 

combinación génica y ejerciendo control sobre un pico adaptativo 

(Wright 1988). En las poblaciones pequeñas y con poco flujo 

genético, la ubicaci6n de la población respecto al pico adaptativo 

puede ser errAtica, y diflcilmente mantenerse en él. 

¿En qué medida Q. stramonium se encuentra en alguna de las 

rutas producidas por los modelos de Wright? Esta pregunta no es 

posible contestarla. sin embargo, el modelo sirve de marco 

conceptual a la inferencia evolutiva, a partir de las estimaciones 

de la acción de las fuerzas en poblaciones comtemporAneas. Por 

ejemplo, en el Cap. VI se intentó estimar el flujo génico mediante 

el uso de las frecuencias génicas para loci enzimAticos (método 

indirecto; Slatkin 1987), pero la ausencia de polimorfismos en 

estos loci lo impidi6. Por otro lado, la deriva génica a través de 

la reducci6n del tamaño efectivo de la población (Re) podrla tener 

un efecto en la estructura genética de las poblaciones, si éstas 
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se mant iene n el tiempo suficiente en un hábitat para alcanzar la 

fi jación en muchos loc i (aproximadamente el inverso del tamafto 

ef ec tivo; S latki n 198 7 ). Al mismo tiempo, el sistema de 

c ruzamiento, no al azar, puede incrementar la F (de fijaci6n) de 

endogamia y reducir con secuent emente la d i versidad genética 

( incremento de homocigocis). Nuestros estimados de la proporci6n 

de HelH indican que el tamafto poblaciona l eH) podr1a reducirse a 

menos del 30% (tamafto efect ivo; ver Heywood 1986) . s in embargo, 

este valor debe toma r se con cautela ya que su obtención está 

basada en un supuesto de poca certidumbre. En particular, si la 

contr ibuci6n al acervo génico no es al azar, el resultado se 

invalida, y el cambio en l a genética de la poblaci6n podr1a ser 

producto de la sel ección natura l. 

La selecci6n natural puede ser un mecanismo preponderante en la 

conformaci6n de las caracter1sticas genéticas y fenot1picas de las 

especies. Puede a fectar d i ferentes fases del ciclo de vida y, por 

consiguiente, varios componentes de la adecuaci6n (g!. Falconer 

1981). La homogeneida d genética de l as pOb l aciones de ~. 

stramonium podr1a coinc idir con las expecta t ivas de un f lujo 

genét ico dado básicamente por la colonizaci6n y extinci6n de 

poblaciones locales. 

Finalmente, ya que los estudios modernos de biolog1a evolutiva 

han demostrado la gran util i dad de incluir los efectos hist6ricos 

en el estudio neonto16gico (cf. Antonovics 1987), es necesario 

puntualizar la importancia de aquéllos en conjunto con los 

eco16gicos, para entender los mecanismos que operan o han operado 

en la evo luci6n del "toloache". 
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APENDICE l. SISTEMAS DE BUFFERS 

sistema l. Hi s t idina (Hakim-Elahi 1976) . 
Es un sistema continuo l o cual quiere decir que e l pH del 

buffer del gel es igual al pH del buffer de charol a (pH = 7 .0). 
Para este buffer se usa una corriente constante de 60 mi liam­
perios. 

Gel: pH 7.0 
DI-Histidina 
Aforar a 1 lt 
NaOH. 

1.02 gr 
con agua destilada. Ajustar el pH con 

Electrodo: pH 7.0 
Acido cítrico 9.04 gr 
Tris-hidroxiaminometano 16. 35 gr 
Aforar a lIt con agua destilada. 

sistema 11. Poulik (Hakim-Elahi 1976) . 
Es un sistema discontinuo y en és te e l pH del buffer del gel 

es diferente del pH del buffer d e l electr odo. Se usa una 
corriente constante de 270 voltios. 

Gel: pH 8.1 
Acido cítrico 0.63 gr 
Tris-hidroxiami nometano 2 gr 
Aforar a lIt con agua destilada 

Electrodo: pH 8.6 
Acido bórico 
NaOH 
Aforar a lIt 

18. 55 gr 
4.0 gr 

con agua destilada. 

Sistema 111. Litio (Soltis ~ Al. 1983). 
sistema discontinuo. Corriente constante de 250 voltios. 

Gel: pH 7.6 
1.25 gr 
1. 56 gr 

Acido cítrico 
Acido bórico 
Aforar a lIt con 
1.0 M. 

agua destilada y ajustar el pH c on HCl 

Electrodo: pH 8 .0 
Acido bórico 
Hidróxido de 
Aforar a lIt 

16.23 gr 
Litio (LiOH) 1.64 gr 
con agua destilada. 
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APFNOICE l. ENZ I MAS ENSAYADAS 

NOMBRE 

Ac onitasa (ACO)*** 

En z ima MAlica (ME) *** 

Fosfatasa Ac ida (ACPH) ** 

6 - Fosfogluconato 
d e shidroge na sa ( 6-PGD)** 

ESTRUCTURA 
CUATERNARIA 

Monómero 

Te t rAmero 

oimero o Mo n6mero 

Oimero 

Fosfoglucosa isomerasa (PGI)* **** Oimero 

Fosfoglucomutasa (PGM)**** 

Glutamato deshidrogenasa (GOH)* 

Glucosa-6-fosfa to 
deshidrogenasa (G-6PO)*** 

Leuci l amino 
peptidasa (LAP)***** 

Ma l ato deshidrogenasa (MOH)**** 

Per oxi dasa catódica (CPX)** 

Ribulos a-5' d ifosfato 
carboxilasa (RUS) 

Shikimat o desh i drogenasa (SOH)* 

Super6xido dismutasa (SOO)**** 

* Conkle et al. (198 2) 
** Ha k im- Elahi (1976) 
*** Soltis et.a l . (1983) 
**** Va l l ejos (1983) 
***** We r th ( 1985) 

Mon6mero 

Dlmero 

01mero 

Monómero 

01me ro 

Monómero 

TetrAmero 

Mon6mero 

Dlmero 
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