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RESUMEN

En este estudio se determind la existencia de variacion geografica en el sistema
de apareamiento de Datura stramonium en diez poblaciones de la region centro-
sur de México. Se evalud el efecto del sistema de cruza sobre la adecuacion de
los individuos, para lo cual se realizaron cruzas manuales controladas en
invernadero, simulando la autogamia y exogamia. Se estim6é la depresion
endogamica en el numero y masa de las semillas y se determind la variacion intra
e interpoblacional en dos caracteres de la morfologia floral: la longitud de corola y
la hercogamia (separacion espacial entre las anteras y el estigma). Se evalud
también la relacion entre estos dos atributos y la depresiéon endogamica. Los
resultados mostraron que hay depresion por endogamia en los caracteres de
adecuacion medidos, pues la exogamia presentd una ventaja del 5% sobre la
autogamia en el numero de semillas y del 7% en la masa de las semillas. Se
encontré variacion intrapoblacional en el nimero y masa de las semillas
producidas, pero la variaciéon interpoblacional en depresion endogamica fue
marginalmente significativa en el nimero de semillas y no significativa en la masa
de las semillas, lo que podria deberse a la gran varianza intrapoblacional en . El
valor del coeficiente de depresién endogamica poblacional estuvo por debajo del
50% en todas las poblaciones. En cuanto a la morfologia floral, se encontré una
variacion intra e interpoblacional significativa en la longitud de corola y en la
hercogamia. No se encontré asociacion entre la depresion endogamica y los
caracteres florales medidos. Los resultados sugieren que el sistema de
apareamiento en Datura stramonium, podria estar evolucionando hacia la

autogamia.
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Variacion geografica del sistema de apareamiento en Datura stramonium

1. Introduccién

1.1. Sistema de apareamiento en las plantas

Dentro de la amplia diversidad de sistemas reproductivos que existen en las
angiospermas, alrededor del 80% son hermafroditas, de las cuales, algunas son
capaces de autofertilizarse de manera exitosa, mientras que ofras requieren de la
fertilizacion cruzada entre individuos distintos (Proctor et al., 1996). El sistema de
apareamiento en las plantas (mating system) ha sido utilizado como un concepto que
describe la cantidad de autofertilizacion que ocurre en una misma planta (fertilizacion

del évulo por el polen de la misma planta) (Sakai y Westneat, 2001).

1.1.1. Autogamia y endogamia

Cuando en las plantas con flores la fecundacion ocurre por autogamia (fusion de
un gameto masculino y otro femenino del mismo individuo (Lawrence, 2003)) o por el
polen de individuos emparentados, ocurre la endogamia, y se expresa como un
aumento en el nimero de homadcigos dentro de cada familia.

Entre los factores que influyen para que en las poblaciones haya endogamia se
encuentran: la escasez o ausencia de polinizadores en habitats perturbados o nuevos;
polinizadores no especializados que aunque polinizan, no necesariamente favorecen la
fecundacion cruzada; organismos con poderes de dispersion o colonizacién muy
limitados, o poblaciones pequenas donde el entrecruzamiento se lleva a cabo entre
individuos emparentados (endogamia biparental).

La autogamia ofrece muchas ventajas ecologicas, entre las que destacan dos: la
seguridad reproductiva y la transmision doble de genes (Holsinger, 2001; Takebayashi
y Morrell, 2001; Carr y Dudash, 2003). La primera, se refiere a que asegura la

produccion de semillas cuando los polinizadores o parejas son escasos (Eckert y



Schaefer, 1998; Holsinger, 2001; Takebayashi y Morell, 2001; Herlihy y Eckert, 2002),
lo cual incrementa su potencial de colonizacién, ya que puede producir descendencia
en habitats extremos o marginales, donde la cruza entre distintos individuos podria ser
- dificil o fallar (Lloyd, 1979; Briggs y Walters, 1997). La segunda ventaja es la
transmision genética en la que un organismo endogamico transmite tres copias de
genes a cada uno de sus descendientes, mientras que un individuo con alogamia
transmite sélo dos. Un organismo endogamico contribuye con ovulos y polen a su
propia progenie, y con polen a la progenie de entrecruzamiento de otros; mientras que
un organismo alogamico contribuye a su progenie sélo con évulos, y con polen a la
progenie de entrecruzamiento de otros (Holsinger, 1991a). A este fenébmeno se le ha
denominado ventaja automatica de la seleccion (Fisher, 1941; Lloyd, 1979). Esta
ventaja también implica que los genotipos bien adaptados pueden ser replicados con
pocas modificaciones (Briggs y Walters, 1997). Sin embargo, la ventaja automatica de
la seleccion puede verse desfavorecida por el descuento de polen, que ocurre cuando
el polen utilizado en la autofertilizacion no puede ser usado en la fertilizacion cruzada,
por lo que se reduce la transmision geneética por esta via (Holsinger, 1991a).

En contraposicion a la ventaja de la transmision y a la seguridad reproductiva
esta la reduccion en la calidad de la descendencia (depresion endogamica) asociada a
la autogamia y a otras formas de endogamia (Charlesworth y Charlesworth, 1987;
Holsinger, 2001).

1.1.2. Alogamia y exogamia

La alogamia o entrecruzamiento es la fertilizacion cruzada entre individuos
diferentes de la misma poblacion o de poblaciones distintas (Briggs y Walters, 1997),
que genéticamente puede producir exogamia (produccion en exceso de heterocigotos).

Esta forma de reproduccion presenta dos ventajas importantes sobre la
autogamia: cada nueva planta tiene una nueva combinacion de genes de manera que
las poblaciones podrian adaptarse a ambientes nuevos o cambiantes, lo que resulta
significativo en la colonizacién de nuevos sitios donde las condiciones podrian ser

distintas a las del sitio de origen. Por ejemplo, la presencia de esta variacién genética



podria ser importante para desarrollar resistencia contra los herbivoros o patégenos
(Briggs y Walters, 1997).

Entre las desventajas de la alogamia hay que mencionar que bajo ciertos
escenarios la reproduccion puede resultar incierta, pues depende de agentes externos
para el transporte de polen de una planta a otra (Solbrig, 1976; Briggs y Walters, 1997).
La transferencia de polen entre individuos implica un costo alto, tanto por la mortalidad
de los granos de polen que no alcanzan a llegar a un estigma receptivo, como por el
costo energético de producir estructuras de atraccién para los polinizadores (Solbrig,
1976). Por otra parte, el entrecruzamiento tiene la desventaja de perder las variantes
que se han adaptado exitosamente al ambiente, ya que en cada generacién se produce
nueva variabilidad (Briggs y Walters, 1997).

La alogamia tiene a su vez la desventaja de que puede derivar en depresion
exogamica, que se refiere a la reduccién en la adecuacion de la descendencia cuando
se cruzan individuos que tienen arreglos genéticos diferentes y estan aislados
geograficamente (Waser y Price, 1994; Luijten et al., 2002). En este caso, la progenie
producida de la cruza entre individuos provenientes de distintas poblaciones sufre un
colapso en sus coadaptaciones genéticas y adquiere una nueva combinacion de genes
que no estan adaptados a ninguno de los ambientes parentales, convirtiéendose en un
hibrido no favorecido. Debido a ello, tendra una adecuacion menor que la progenie
resultado de una cruza de progenitores no exégamos de la misma poblacién (Eguiarte
y Pinero, 1999; Luijten et al., 2002).

1.1.3. Consecuencias del sistema de apareamiento

El sistema de apareamiento en las plantas juega un papel trascendente en la
dinamica evolutiva de las poblaciones ya que ha sido considerado como una influencia
predominante en la estructura genética de las especies, que comprende la identidad y
la frecuencia de los genotipos encontrados en las poblaciones y su distribucion entre
las poblaciones (Holsinger, 2000; Barrett, 2003).

Cuando los organismos se cruzan endogamicamente por muchas generaciones,

el numero de homacigos dentro de cada familia aumenta y se produce una disminucion



en la proporcion de heterécigos (Eguiarte y Pinero, 1999) (Figura 1). Esto significa un
aumento en el coeficiente de endogamia (F), definido como la probabilidad que las dos
copias que presenta un individuo diploide para un gen dado, provengan de una misma
copia de un antepasado comun (Eguiarte y Pinero, 1999). El incremento en F provoca
cambios fenotipicos en las poblaciones, denominados depresion endogamica (Carr y
Dudash, 2003).
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Figura 1. Disminucion de la heterocigosis como funcién del
tiempo para dos sistemas de cruzas endogamicos
(apareamientos entre hermanos y autofertilizacion).
(Tomada de Eguiarte y Pifiero, 1999).

1.1.3.1. Depresion endogamica

La depresion endogamica es la reduccion en el vigor de un caracter, como
consecuencia directa de la endogamia (Crnokrak y Roff, 1999), y tiene un papel
importante en la evolucion del sistema de apareamiento de las poblaciones y en su
adaptacion local (Keller y Waller, 2002).

Las estimaciones mas comunes de depresion endogamica involucran
principalmente caracteres vinculados con la adecuacién de los individuos, como son los
reproductivos, aunque también son utilizados ciertos caracteres que se asocian a la

adecuacion de manera indirecta (Crnokrak y Roff, 1999). La adecuacion se refiere a la



contribucién promedio que un genotipo hace a la siguiente generacion relativa a la
contribucién de otros genotipos (Lawrence, 2003).

Aunque los efectos de la endogamia reducen la adecuacion, su magnitud y
efectos especificos son muy variables, pues dependen de la constitucion genética de
las especies o poblaciones y del modo en que interactiian con el ambiente (Hedrick y
Kalinowski, 2000).

En plantas, el coeficiente de depresion endogamica (8) (también llamado costo
de la endogamia) (Hedrick y Kalinowski, 2000), se mide comparando la adecuacion de
la progenie derivada de cruzas endogamicas (entre parientes o autopolinizacion) con la
adecuacion de la progenie de entrecruzamiento (Lande y Schemske, 1985;
Charlesworth y Charlesworth, 1987; Holsinger, 1988; Johnston y Schoen, 1994; Barrett
y Harder, 1996; Hedrick y Kalinowski, 2000; Keller y Waller, 2002), y se expresa de la

siguiente manera:

donde w;es la adecuacion promedio de la progenie derivada de endogamia 'y w, la
adecuacion promedio de la progenie producto de entrecruzamiento. La estimaciéon del
parametro & va de 1 (w; < W) a numeros negativos (w; >w,), pues es una medida
estandarizada que se expresa como un cambio proporcional en la adecuacién (Hedrick
y Kalinowski, 2000). Es importante considerar, como plantea Holsinger (1991b), que
esta definicion de 6 depende solo de las adecuaciones relativas de las progenies de los
dos tipos de cruza, y no de sus genotipos, lo que facilita su medicion en poblaciones
naturales y experimentales.

En ciertos casos, cuando las condiciones ambientales o ecolégicas son
estresantes para los organismos, se esperaria que el logaritmo de la adecuacién tenga
un decremento lineal con el incremento en el coeficiente de endogamia (F) (Keller y
Waller, 2002) (Figura 2). Esta disminucion en la adecuacién con respecto al incremento
en F se debe a que la seleccion actua en contra de los alelos recesivos deletéreos y

letales que se acumulan como consecuencia de las cruzas endogamicas.
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Figura 2. Relacion entre la carga endogamica y la
depresion endogamica, 6. (Tomada de Keller y Waller,
2002).

1.1.3.2. Causas de la depresion endogamica

La base genética de la depresion endogamica ha sido explicada mediante los

siguientes mecanismos, siendo los dos primeros los mas comunmente mencionados:

a) Dominancia: La depresion endogamica resulta del incremento de la

b)

homocigosidad de alelos recesivos deletéreos, cuyos efectos se encuentran
enmascarados por alelos dominantes en la progenie heterociga del

entrecruzamiento (Charlesworth y Charlesworth, 1987).

Sobredominancia (o heterosis): Los genotipos heterécigos tienen dos versiones
de los genes que combinados expresan fenotipos superiores, por lo que son
selectivamente favorecidos sobre los homocigos, que sélo tienen una version y

funcionan subéptimamente (Charlesworth y Charlesworth, 1987).

Epistasis (efectos interactivos entre los loci): Puede suceder que el efecto
deletéreo individual de la homocigosidad en un locus dado se haga mayor

(epistasis reforzada) con el incremento en la homogosidad del genoma o que, de



manera alternativa, los efectos individuales sean mas débiles (epistasis
disminuida) cuando la homocigosidad del genoma aumenta (Carr y Dudash,
2003).

d) El numero de loci y la distribucion de sus efectos: Las mutaciones recesivas de
efectos mayores pueden convertirse facilmente en blancos de la seleccién, con
una probabilidad muy alta de ser eliminadas, mientras que las mutaciones de
efectos menores probablemente seran fijadas por deriva en una poblacion

endogamica (Carr y Dudash, 2003).
1.1.3.3. Factores que influyen en la expresién de la depresion endogamica

El nivel de depresion endogamica no es constante. Su expresion puede variar
tanto espacial como temporalmente por la influencia de diferentes elementos tanto de
origen genético como ambiental (Cheptou et al., 2000; Keller y Waller, 2002;
Waldmann, 2003).

La depresiéon endogamica puede expresarse en diferentes estadios del ciclo vida
de las plantas; en algunas especies se expresa preferencialmente en etapas
tempranas, mientras que en otras se presenta en etapas tardias (Husband y
Schemske, 1996). Generalmente se Iha detectado que la depresion endogamica es
mucho mas severa en condiciones naturales que cuando las plantas experimentan
condiciones menos estresantes como un invernadero o jardin experimental
(Charlesworth y Charlesworth, 1987; Dudash, 1990; Barrett y Harder, 1996; Crnokrak y
Roff, 1999; Cheptou et al., 2000; Cheptou y Mathias, 2001; Hedrick y Kalinowski, 2000).

En los ultimos anos se publicaron algunas revisiones importantes sobre la
depresion endogamica (Byers y Waller, 1999; Crnokrak y Roff, 1999; Keller y Waller,
2002; Hedrick y Kalinowski, 2000; Carr y Dudash, 2003), y se realizaron muchos
estudios que han estimado la depresion endogamica en poblaciones naturales de
plantas (Dudash, 1990; Holtsford y Elistrand, 1990; Johnston, 1992; Agren y Schemske,
1993; Dole y Ritland, 1993; Wolfe, 1993; Eckert y Barrett, 1994; Latta y Ritland, 1994;
Waser y Price, 1994; Heschel y Paige, 1995; Johnston y Schoen, 1995; Karkkainen et
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al, 1996; Carr y Dudash, 1997; Dudash et al., 1997; Fischer y Matthies, 1997; Dudash y
Carr, 1998; Ramsey y Vaughton, 1998; Chang y Rausher, 1999; Hedrick et al, 1999;
Karkkainen et al, 1999; Cheptou et al., 2000; Culley, 2000; Takebayashi y Delph, 2000;
Dudash y Fenster, 2001; Fishman, 2001; Glémin et al., 2001; Andersson y Waldmann,
2002; Herliny y Eckert, 2002; Luijten et al., 2002; Rankin et al., 2002; Severns, 2003).
Sin embargo, hasta ahora se sabe poco sobre la variacion en la magnitud de la
depresion endogamica entre poblaciones de una misma especie a lo largo de una
region geografica (Holtsford y Ellstrand, 1990; van Treuren et al., 1993; Eckert y Barrett,
1994; Karkkainen et al., 1996; Hedrick et al., 1999; Eckert, 2002) (Tabla 1).

Tabla 1. Estudios de variacion interpoblacional en la magnitud de la depresion endogamica
(8) en plantas.

Familia Especie Poblaciones Referencia

Dipsacaceae Scabiosa columbaria 6 van Treuren et al., 1993
Lythraceae Decodon verticillatus 10 Eckert y Barrett, 1994
15 Eckert, 2002
Onagraceae Clarkia tembloriensis 3 Holtsford y Ellstrand, 1990
Pinaceae Pinus sylvestris 4 Karkainen et al., 1996; Hedrick et al., 1999
Turneraceae Turnera ulmifolia 9 Belaoussoff y Shore, 1995

1.1.4. Evolucién del sistema de apareamiento

Hay varios factores genéticos, ambientales y ecol6gicos que influyen sobre la
evolucion del sistema de apareamiento en las plantas (Lloyd, 1979; Schemske y Lande,
1985; Agren y Schemske, 1993). Hay dos grupos de modelos que intentan explicar la
evolucion del sistema de aparemiento en plantas: los que predicen la evolucion de dos
estrategias alternativas y los que predicen la evolucion de estrategias mixtas.

Desde el punto de vista genético, los modelos que abordan la evolucion del
sistema de apareamiento en las plantas hermafroditas proponen que los alelos que
incrementan la autofertilizacion aumentaran rapidamente en frecuencia debido a la
ventaja de la transmision de la autogamia (Fisher, 1941; Lloyd, 1979). Estos modelos

también predicen que la depresion endogamica puede contrarrestar la ventaja de la
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transmision si la adecuacion de la progenie de entrecruzamiento es mayor que la de
autogamia (Uyenoyama et al., 1993). Por lo anterior, generalmente se considera que la
depresion endogamica es la Unica fuerza evolutiva que se opone a la evolucion de un
sistema de apareamiento autégamo (Holtsford y Ellstrand, 1990). Asimismo, se
considera que la seguridad reproductiva es la ventaja mas importante en la evolucion
de la autogamia (Takebayashi y Morell, 2001; Herlihy y Eckert, 2002).

La correlacién negativa que existe entre las tasas de autofertilizaciéon y la
depresion endogamica en muchas especies (Husband y Schemske, 1996) sugiere que
cuando los apareamientos endogamicos ocurren de manera continua, la
homocigosidad dentro de las familias se incrementa provocando que los alelos
recesivos deletéreos que causan la depresion endogamica sean purgados de las
poblaciones (Lande y Schemske, 1985; Husband y Schemske, 1996; Byers y Waller,
1999). Como consecuencia de esta purga génica, el sistema evoluciona hacia la
autogamia (Barrett y Charlesworth, 1991).

Lande y Schemske (1985) propusieron un modelo que predice la evolucion de
los sistemas de apareamiento de las plantas suponiendo que la depresién endogamica
es el factor preponderante. En este modelo los valores de & > 0.5 dirigen a la poblacién
a un sistema de entrecruzamiento, mientras que los valores de & < 0.5 dirigen a la
poblacion a un sistema de cruza endogamico. Este modelo predice que el
entrecruzamiento (asociado con una alta depresion endogamica) o la endogamia
(asociada con poca depresion endogamica) son dos estrategias evolutivamente
estables, mutuamente excluyentes.

Es importante tener en cuenta que esta prediccion sobre la estabilidad evolutiva
de la endogamia y el entrecruzamiento varia dependiendo de la base genética de la
depresion endogamica y de factores ecolégicos involucrados como elementos
selectivos (Barrett y Harder, 1996). Cheptou y Mathias (2001) plantearon un modelo en
el que la heterogeneidad ambiental influye en la magnitud de la depresién endogamica,
y por esta razén selecciona tasas intermedias de autogamia evolutivamente estables.

Por otra parte, las estimaciones de la tasa de entrecruzamiento de poblaciones
naturales sugieren que muchas especies presentan un sistema de apareamiento mixto
(Schemske y Lande, 1985; Barrett et al., 1996; Vogler y Kalisz, 2001) que podria
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explicarse como una condicion transitoria a los estados fijos donde so6lo ocurre
endogamia o entrecruzamiento, o bien, como un estado evolutivamente estable
(Yahara, 1992). Estos sistemas podrian ser favorecidos en poblaciones donde la
abundancia de polinizadores y la tasa de visita son muy variables (Totland y Schulte-

Herbriiggen, 2003) o donde hay endogamia biparental.

1.1.4.1. Morfologia floral

La morfologia floral es un componente esencial del sistema reproductivo de las
plantas que influye de manera determinante sobre el movimiento de polen dentro y
entre plantas y en consecuencia, sobre su éxito reproductivo y sobre la evolucion del
sistema de apareamiento.

Gran parte de la amplia diversidad en la morfologia floral encontrada en las
plantas polinizadas por animales se debe a la variacion del tamafo y forma de las
flores, que son las principales estructuras para la atraccion de polinizadores (Worley et
al., 2000; Blarer et al., 2002; Barrett, 2003). Esta variacion esta asociada con los
diversos vectores de polen y las adaptaciones funcionales de las flores para atraer y
posicionar a los polinizadores para un contacto efectivo con sus organos sexuales
(Barrett, 2003).

1.1.4.1.2. Tamano de la corola

Se piensa que la seleccion sobre el tamano de la flor (area de la corola que es
visible al polinizador) (Mazer y Meade, 2000) ha sido influenciada en gran medida por
la percepcion y comportamiento de los polinizadores (Blarer et al., 2002) y resulta en un
incremento en las oportunidades para el entrecruzamiento (Brunet y Eckert, 1998). Se
ha sugerido de manera alternativa que los polinizadores no son los unicos
involucrados, sino que también influyen enemigos de las flores como los robadores de
néctar (Lara y Ornelas, 2001), y aspectos del ambiente abidtico de la planta como la
disponibilidad de recursos (Galen, 1999; Galen et al., 1999).
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Se sabe que hay factores genéticos y ambientales influenciando la variaciéon
fenotipica en el tamano floral (Galen, 1999; Mazer y Meade, 2000; Elle y Hare, 2002).
Segun Charlesworth y Charlesworth (1987) el tamano de las estructuras de atraccion
deberia disminuir de manera significativa con el incremento en autofertilizacion, pues
las flores que tienen corolas mas grandes generalmente producen mas néctar y atraen
a mas polinizadores que las flores chicas, tanto dentro como entre especies (Blarer et
al., 2002). Por otra parte, Galen (1999) predice mediante la hipétesis de costo-recurso,
que hay fuerzas ambientales, como la heterogeneidad de los recursos que actian
como un modelo de seleccién permitiendo a las plantas responder evolutivamente a la
seleccion mediada por polinizadores para flores grandes y vistosas en areas con
abundancia de recursos pero seleccionando contra esas respuestas en areas donde
los recursos son escasos.

En los ultimos anos varios estudios han examinado si el tamano de la corola
afecta la tasa de visita de los polinizadores (Young y Stanton, 1990; Conner y Rush,
1996; Conner, 1997; Kobayashi et al., 1997; Thompson, 2001; Totland y Schulte-
Herbruggen, 2003), sugiriendo que el incremento en el tamano de la corola aumenta la
tasa de visita. Sin embargo, pocos son los trabajos que han estimado la variacion intra
e interpoblacional en el tamano de la corola a lo largo de una regién geografica (Galen,
1996; Gilbert et al., 1996; Dominguez et al., 1998; Mazer y Meade, 2000; Caruso, 2001;
Williams y Conner, 2001; Eckert, 2002; Scobell y Scott, 2002; Silva-Montellano y
Eguiarte, 2003).

1.1.4.1.3. Hercogamia

Las flores hermafroditas tienen la ventaja de que el sexo femenino y masculino
se encuentran dentro de la misma flor. Sin embargo, esto también tiene desventajas
como la asignacion sexual en polen y 6vulos (Barrett et al., 1996); la interferencia fisica
de las funciones masculina y femenina (Harder y Barrett, 1995; Fetscher, 2001); y lo
mas importante, el riesgo de la autofertilizacion y, como consecuencia, de depresion
endogamica (Harder y Barrett, 1995; Fetscher, 2001).
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La hercogamia, que se refiere a la separacion espacial entre las anteras y el
estigma (Proctor et al., 1996; Barrett, 2003), ha sido interpretada como un mecanismo
adaptativo que evita o reduce la autofertilizacion intrafloral (Robertson y Lloyd, 1991;
Fetscher, 2001), incrementando la tasa de entrecruzamiento en varias especies. La
relacion entre hercogamia y adecuacion sugeriria que las tasas de visitas bajas en
poblaciones pequenas y aisladas podria seleccionar para una baja hercogamia y una
alta endogamia.

Los estudios de los ultimos afos han encontrado que la hercogamia tiene una
correlacion positiva con la tasa de entrecruzamiento (Holtsford y Elistrand, 1992;
Motten y Antonovics, 1992; Belaussoff y Shore, 1995; Brunet y Eckert, 1998; Chang y
Rausher, 1999; Motten y Stone, 2000; Takebayashi y Delph, 2000), sin embargo, hay
muy pocos trabajos sobre la variacion de la hercogamia dentro y entre poblaciones
(Holstsford y Elistrand, 1992; Belaussoff y Shore, 1995; Jonas y Geber, 1999;
Lennartsson et al., 2000).

En este estudio se analiz6 la variacion intra e interpoblacional en dos caracteres
de la morfologia floral de Datura stramonium, longitud de corola y hercogamia.
Ademas, a través de cruzas controladas en invernadero, se estimo el coeficiente de
depresion endogamica para los componentes de adecuacion: nimero y masa de las
semillas. También se evalu6 la correlacion entre depresion endogamica y hercogamia,
asi como entre depresion endogamica y tamano de la flor.

D. stramonium es una planta hermafrodita de amplia distribucion en México, que
por su sistema de apareamiento mixto ha sido utilizada como un modelo interesante
para el estudio de la evolucion del sistema de cruza en plantas. La prediccion de este
trabajo es que la progenie producto de cruzas alogamicas tendra en promedio una
mayor adecuacion que la progenie de autogamia. También se espera que las
poblaciones donde se favorece la autogamia presenten bajos niveles de hercogamia,
corolas pequenas y una depresion endogamica baja. Por el contrario, estos atributos
deberan ser elevados en las poblaciones en las que se favorece la alogamia. Por otra
parte, se esperaria encontrar una relacion positiva entre los caracteres florales (longitud

de corola y hercogamia) y la depresion endogamica.
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2. Objetivos

2.1. Objetivo general

e Analisis de la variacion intra e interpoblacional del sistema de apareamiento en

Datura stramonium.

2.1.1. Objetivos particulares

e Evaluar si el sistema de cruza: autopolinizacion y polinizacion cruzada, tiene
efecto sobre la adecuacion de los individuos en diez poblaciones de Datura

stramonium de la region centro-sur de México.

e Determinar si existe variacion intra e interpoblacional en la magnitud de la

depresion endogamica.

e Determinar si existe variacion intra e interpoblacional en dos caracteres de la
morfologia floral: longitud de corola y hercogamia (diferencia espacial entre la

longitud del estilo y las anteras).

e Determinar si existe una correlacion entre depresion endogamica y tamano de la

flor y hercogamia.
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3. Material y métodos
3.1. Sistema de estudio

Datura stramonium L. (Solanaceae), comunmente conocida como toloache, es
una hierba anual que se propaga exclusivamente por semillas y presenta un sistema de
apareamiento mixto (Nunez-Farfan et al.,, 1996). Tiene una tasa de autopolinizacion
mayor a 95% (Motten y Antonovics, 1992; Motten y Stone, 2000), y una tasa de
entrecruzamiento que va de 0 a 18%, con promedio de 1.3% en EUA (Motten vy
Antonovics, 1992) y de 18% en Ticuman, México (Cuevas, 1996).

Su altura va de 20 cm a 2 m de alto, se ramifica dicotdmicamente y sus hojas
son grandes, de bordes irregularmente dentados con peciolos grandes (Nunez-Farfan,
1991; Motten y Antonovics, 1992). Tiene frutos espinosos dehiscentes con semillas
ricas en alcaloides (Shonle y Bergelson, 2000). Sus flores hermafroditas y
autocompatibles, de color blanco o lila, tienen una corola grande en forma de embudo y
pueden presentar separacion temporal y espacial de las funciones macho y hembra
(Figura 3). Su duracion es de un dia, abren en la tarde, permanecen abiertas durante la
noche y cierran en la madrugada del dia siguiente (Motten y Antonovics, 1992; Stone,
2000). La morfologia floral y antesis nocturna de esta especie confirman que esta
adaptada a la poliniiacién por lepidopteros: de la familia Sphingidae (Cuevas, 1996),
aunque es visitada también por pequenas abejas (halictidos) y abejas meliferas (Apis
mellifera) (Motten y Antonovics, 1992).

Entre sus herbivoros se encuentran coléopteros de la familia Chrysomelidae
como Epitrix parvula (Nunez-Farfan et al., 1996) y Lema trilineata; Trichobaris spp. de
la familia Curculionidae; Sphenarium Purpurascens, un ortoptero de la familia Acrididae
y Manduca sp. de la familia Sphingidae (Nunez-Farfan y Dirzo, 1994).

D. stramonium es una planta ruderal ampliamente distribuida en México y otros
continentes, que se puede encontrar en regiones de clima templado, frio, tropical y
seco (Nunez-Farfan, 1995).
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Figura 3. Caracteristicas de Datura stramonium L. a. Flor, b. Fruto espinoso cerrado, c.
Fruto abierto con marcas de dehiscencia, d. Hojas de bordes dentados, e. Semilla.
(http//:www.mpiz-koeln.mpg.de/ stueber/herbarium/Datura_stramonium_600.jpg)



3.1.1. Poblaciones de estudio

Las poblaciones de Datura stramonium. utilizadas en este estudio fueron

colectadas en 1999 (colecta de Maria Borbolla) en 10 localidades de la Republica

Mexicana (Tabla 2 y Figura 4).

Tabla 2. Caracteristicas ambientales de diez poblaciones de Datura stramonium de la region

centro-sur de México.

Localidad de cada poblacién Iniciales  Altitud sobre el Precipitacion Temperatura

nivel del mar media anual media anual
(m.s.n.m) (mm?®) (°C)
1. Esperanza (Puebla) Esp 2230 485.5 14.5
2. Iguala (Guerrero) Igu 635 10491 26.4
3. Morelia (Michoacan) Mor 1941 775.8 17.5
4. Patria Nueva (Hidalgo) PaN 1745 360.5 184
5. Pedregal de San Angel (D.F.) Ped 2273 691.0 16.3
6. Santo Domingo (Morelos) SDo 2050 1463.2 19.9
7. Teotihuacan (Edo. de Méx) Teo 2294 563.3 14.9
8. Ticuman (Morelos) Tic 961 802.1 23.1
9. Xochipala (Guerrero) Xoc 1000 686.4 24.3
10.Zirahuén (Michoacan) Zir 2174 1182.6 15.7

Tomada de Garcia, E. (1988) y Valverde et al., (2001).

Figura 4. Localizacion geografica de diez poblaciones de Datura stramonium de la region
centro-sur de Meéxico (los datos de cada una se muestran en la Tabla 2).
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3.2. Diseno experimental

3.2.1. Germinacion

En cada poblacion se seleccionaron de manera aleatoria 30 frutos, uno por cada
individuo. Se tomaron 50 semillas por fruto y se almacenaron a una temperatura de 5°C
por un periodo de un mes con el objeto de romper su latencia. Posteriormente se
pusieron a remojar en agua dentro de cajas de Petri durante una semana. Se realizaron
dos lavados diarios con el fin de hidratarlas para acelerar la emergencia de la radicula y
promover también la liberacidon de alcaloides. Las semillas fueron sembradas en
macetas (capacidad de 4 kilos) con suelo comercial (mezclado con hojarasca) y se
colocaron en el invernadero de manera aleatoria para eliminar un posible efecto del

microambiente.
3.2.2. Transplante

Cuando las plantulas tuvieron los dos cotiledones, se transplantaron dejando de

1 a 3 individuos por maceta, quedando alrededor de 50 individuos por poblacion.
3.2.3. Diseno de cruzas

Una vez que las plantas empezaron a producir flores fueron sometidas a dos
tratamientos de polinizaciéon: autopolinizacion y polinizacion cruzada. Para esto se
elimino el primer botén y a partir de la segunda ramificaciéon se seleccionaron dos flores
de cada planta a las que se autopolinizé y otras dos flores a las que se les removieron
las anteras antes de la antesis para polinizarlas con polen proveniente de otro donador.
En ambos tratamientos el manejo y colecta de polen se realizé con pinzas (Figura 5).

Los individuos utilizados como donadores de polen en las polinizaciones
cruzadas eran de genotipo y fenotipo recesivo. Es decir, de flores blancas y tallos
verdes. Estos individuos eran originarios de Ritland, Missouri, EEUU, un sitio

geograficamente lejano al resto de las poblaciones bajo estudio, con lo cual se intenté
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evitar la endogamia que se pudiera provocar por las cruzas entre poblaciones de sitios

cercanos.

Donador
de polen

Figura 5. Disefo de cruzas experimentales. (A) representa la autopolinizacion, y (PC)
representa la polinizacion cruzada realizada con el polen de un individuo donador de Ritland,
Missouri, EU.

3.2.3.1. Depresion endogamica
3.2.3.1.1. “Fruit-set”, numero de semillas y masa de las semillas

En todos los individuos estudiados se estimé la proporcién de flores que
produjeron frutos a partir de las cruzas experimentales. Cuando los frutos estuvieron
maduros se colectaron para contar el nimero de semillas producidas por fruto en cada
tratamiento. Posteriormente se pesaron 30 semillas de cada tratamiento por familia en

una balanza analitica (Ohaus).
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3.2.4. Morfologia floral

3.2.4.1. Longitud de corola

La longitud de la corola, considerada desde la base del caliz hasta la abertura de
la corola (Figura 6), se midié con un vernier digital (marca Mitutoyo). Las mediciones se
realizaron unas horas antes de la antesis en el mayor numero posible de flores por

individuo.

Abertura = — \

de la
corola ?

Longitud de corola
(cm)

Caliz

J

Figura 6. Longitud de corola

3.2.4.2. Hercogamia

En cada flor se midié la separacion espacial entre las anteras y el estigma
(hercogamia) con ayuda de un vernier digital (marca Mitutoyo). Se considera que la
hercogamia es positiva cuando el estigma es mas largo que las anteras, negativa
cuando las anteras son mas altas que el estigma y con valor de cero cuando el estigma

y las anteras estan a la misma altura (Figura 7).
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} Distancia

en mm {

Figura 7. Arreglo de los 6rganos sexuales en la flor de Datura
stramonium a) Hercogamia positiva;, b) Hercogamia negativa;, c)
Hercogamia cero.

3.2.5. Asignacion de recursos
3.2.5.1. Tamano de la planta

3.2.5.1.1. Area foliar

Para estimar el tamano de las plantas se midio la longitud de todas las hojas con

un vernier digital, y a partir de estos valores se calculé el area foliar total mediante la

siguiente formula: AF=Z [0.329 * (longitud de la hoja)z] , que se desarrolla a partir de

i=l
un analisis de regresion del area de la hoja como una funcion de la longitud de la hoja
(Nunez-Farfan y Dirzo, 1994).

3.2.5.2. Orden de produccién de los frutos

Se tomd en cuenta el orden en que se produjo cada fruto en las plantas para

determinar si esta relacionado con el numero de semillas que produce.
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3.3. Analisis estadistico

3.3.1. Depresion endogamica

3.3.1.1. “Fruit-set”, niumero de semillas y masa de las semillas

Para evaluar el efecto del tratamiento y de la poblacién sobre el fruit-set (nUumero
de flores que produjeron frutos a partir de los tratamientos experimentales), los datos
se transformaron a la funcién arcoseno y se aplico un ANOVA tipo Ill en el programa
JMP (SAS, 1995), donde el efecto fijo fue el tratamiento y la poblacion el efecto
aleatorio.

Para determinar el efecto del tipo de cruza sobre el niumero de semillas
producidas por fruto se aplico un ANCOVA en JMP (SAS, 1995). El nimero de semillas
se transform6 a logyo. Las fuentes de variacion incluidas en este analisis fueron: el
tratamiento (efecto fijo), la poblacion (efecto aleatorio), la familia[poblacién] (efecto
aleatorio), el tratamiento x poblacion (efecto aleatorio) y el tratamiento x familia
[poblacion] (efecto aleatorio). El area foliar (un estimador del tamafio de los individuos)
y la ontogenia de los frutos (que se refiere al orden en que éstos se producen en la
planta) se incluyeron como covariables para determinar si tienen alguna relacién con la
adecuacion de los individuos.

Para estimar si la masa de las semillas varia entre los tratamientos de
polinizacién, asi como entre las familias y las poblaciones, se aplic6 una ANOVA
anidado en JMP (SAS, 1995), considerando las siguientes fuentes de variacion:
poblacion (efecto aleatorio), familia [poblacién] (efecto aleatorio), tratamiento (efecto

fijo), tratamiento x poblacion (efecto aleatorio).
3.3.1.2. Coeficiente de depresion endogamica
El coeficiente de depresion endogamica poblacional (8) del numero y la masa de

las semillas se calcul6 a partir del promedio del coeficiente de depresion endogamica

familiar (Latta y Ritland, 1994; Fishman, 2001). Este coeficiente se obtuvo mediante la
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formula de Lande y Schemske (1985): & =1- (w;/w,), donde w; es la adecuacion
promedio de la progenie producida por autogamia, y w , la adecuacion promedio de la
progenie producida por alogamia. Para analizar la variacién interpoblacional en el valor
promedio de depresién endogamica (8) de estos caracteres, se aplicé en cada caso un
ANOVA tipo | de una via en el programa JMP (SAS, 1995).

Posteriormente, en las poblaciones con valores promedio de 6>0 para el
numero y la masa de las semillas se aplico el procedimiento conocido como Jackknife
(Sokal y Rohlf, 1995) para determinar si 6 diferia de cero. A partir de esta prueba se

construyeron intervalos de confianza para la & poblacional, con un «<=0.05.
3.3.2. Morfologia floral
3.3.2.1. Longitud de corola y hercogamia

Para estimar si habia variacion intra e interpoblacional en la longitud de la corola
y en la hercogamia, se aplicé para cada variable un ANOVA en el programa JMP (SAS,
1995), tomando como fuentes de variacién: a la familia[poblacion] (efecto aleatorio) y a
la poblacién (efecto aleatorio). Posteriormente se aplic6 un ANOVA en cada poblacion
para determinar si las.diferencias interfamiliares en cada caracter eran significativas.

Para evaluar si las diferencias entre las medias poblacionales para longitud de
corola y hercogamia eran significativas se aplico en cada caso un analisis HSD de
Tukey-Kramer (Honestly Significant Difference) en el programa Superanova.

Para determinar la asociacién entre la depresion endogamica (8) y la longitud de
corola, se aplico un analisis de correlacion de Pearson en JMP (SAS, 1995), que
también se utilizé para estimar la correlacion entre la depresion endogamica (9) y la
hercogamia. EI mismo analisis fue utilizado para estimar la asociacion entre la

hercogamia y el largo de la corola.
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4. Resultados

4.1. Depresion endogamica
4.1.1. “Fruit-set”

La proporcion de flores que produjeron frutos a partir de las cruzas
experimentales fue cercana al 88% y no hubo diferencias significativas entre
tratamientos (F(19=0.07; P=0.7881) (Figura 8A) ni entre poblaciones (Fg=0.69;
P=0.7038) (Figura 8B).

A) B)

| F1,970.07 p=0.7881 F(0.)=0.6922 p=0.7038

Fruit-set (arcoseno)
Fruit-set (arcoseno)

autogamia alogamia Esp Jgu Mor PaN Ped SDo Teo Tic Xoc Zir

Figura 8. A) Proporcién de flores que produjeron frutos a partir de autogamia y alogamia. B)
Variacion interpoblacional en el fruit-set de autogamia y alogamia -en diez poblaciones de
Datura stramonium. Las barras negras representan la autogamia y las grises alogamia.

4.1.2. Numero de semillas

El numero de semillas difirio significativamente entre tratamientos (F(1,236=7.65,;
P=0.0071) (Figura 9A), produciéndose mas semillas en cruzas alogamicas (X=115.98 +
E.E.=1.039) que en autogamicas (X=109.48+E.E.=1.035). No se encontré diferencias
significativas en la produccion de semillas entre las poblaciones (Fg235=0.5862;
P=0.8051) (Figura 9B), pero si en la produccién de semillas entre familias dentro de las
poblaciones (Fzs, 236=1.46; P=0.0492) (Figura 10). La interaccion del tratamiento y la
poblacion fue significativa (F( g, 235=2.11; P=0.0369), pero no la del tratamiento y familia

anidados en poblacion (Fzs, 236y=0.98; P=0.6201) (Tabla 3).
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Figura 9. A) Produccion de semillas promedio por fruto en autogamia y alogamia. B)
Variacion interpoblacional en el nimero de semillas producidas por autogamia y alogamia en

diez poblaciones de Datura stramonium.

Tabla 3. ANCOVA del numero de semillas (log) producido por autogamia y alogamia en 10
poblaciones de Datura stramonium de la region centro-sur de México. El area foliar y el orden

de produccién del fruto son las covariables.
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Fia.236=0.58 p=0.8051

Esp Igu Mor PaN Ped SDo Teo Tic Xoc Zir

Fuente de variacién SC g.l F P

Poblacién 0.02500 9 0.5862 0.8051
Familia [Poblacién] 3.65026 75 1.4640 0.0492
Tratamiento 0.25449 1 7.6508 0.0071
Tratamiento x Poblacion 0.63497 9 21178 0.0369
Tratamiento x Familia [Poblacién]. 2.49151 5 0.9831 0.6201
Orden de produccién del fruto 2.43796 1 68.8486 <0.0001
Area foliar 0.3105 1 8.9536 0.0031
Error 8.35685 236 2.0613 0.0001
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Figura 10. Variacion intrapoblacional en el numero promedio de semillas producidas
por autogamia (barra negra) y alogamia (barra gris) en diez poblaciones de Datura

stramonium (F 75, 236)=1.46; p=0.0492).
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4.1.3. Masa de las semillas

La masa promedio de las semillas difirié significativamente entre tratamientos
(F1,180=15.88; P=0.0025) (Figura 11A), siendo mas pesadas las semillas producidas
por alogamia (X=0.1820+E.E.=0.0024) que las de autogamia (X=0.1703+ E.E.=0.0024).
Se detectaron diferencias significativas en la masa promedio de las semillas producidas
entre las poblaciones (Fg,180=7.29; P=0.0011) (Figura 11B) y entre familias dentro de
las poblaciones (F1so,180=1.36; P=0.0197) (Figura 12) y También hubo diferencias
significativas en la masa promedio de las semillas producidas en la interaccion
tratamiento por poblacion (F, 1s0)= 1.98; P=0.0436) (Tabla 4).

A) B)

0.20 0.25
Fi1.180715.88 p=0.0025

Ff&‘m}:?.zg p=0.0011

0.15 1

0.10 1

Masa de las semillas (mg)
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0.05

autogamia alogamia EsplgnﬂbMPstDonTic!ler

Figura 11. A) Masa promedio de las semillas producidas por autogamia y alogamia. B)
Variacion interpoblacional en la masa de las semillas producidas por autogamia y alogamia en
diez poblaciones de Datura stramonium.

Tabla 4. Andlisis de varianza anidado de la masa de las semillas producidas por autogamia y
alogamia en 10 poblaciones de Datura stramonium de la region centro-sur de México.

Fuente de variacién SC ga.l. F P

Poblacion 0.08068 9 7.2946 0.0011
Familia [Poblacién] 0.12843 180 1.3607 0.0197
Tratamiento 0.01565 1 15.8843 0.0025
Tratamiento*Poblacién 0.00936 9 1.9829 0.0436

Error 0.09438 180 2.2192 0.0001
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Figura 12. Variacion intrapoblacional en la masa promedio de las semillas
producidas por autogamia (barra negra) y alogamia (barra gris) en diez poblaciones
de Datura stramonium (F(180,180=1.36; p=0.0197).
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4.2. Coeficiente de depresion endogamica

La variacién interpoblacional en el coeficiente de depresion endogamica (3) fue
significativa tanto para el nimero de semillas (Fo95=2.21; P=0.0274) (Figura 13A),
como para la masa de las semillas (F,172=2.08; P=0.0329) (Figura 13B). Los valores
de & obtenidos para ambos caracteres  estuvieron por debajo del 50% y fueron
negativos en algunas poblaciones (Tabla 7).

A partir de los limites de confianza obtenidos para cada & poblacional, se
concluye que el estimado de dpara el nimero y masa de las semillas
es significativamente distinto de cero en las siguientes poblaciones: Iguala, Teotihuacan
y Xochipala, con valores de & entre 0.040 y 0.1453 para el nimero de semillas (Figura
13A, Tabla 5). Y en Morelia, Pedregal, Sto. Domingo, Teotihuacan, Ticuman, Xochipala
y Zirahuén, con una § estimada entre 0.052 y 0.164, lo cual indica que para la masa de

las semillas los valores son estadisticamente distintos de cero (Figura 13B, Tabla 6).
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Figura 13. Valor promedio de depresion endogamica (+1EE) para el nimero de semillas (A) y

para la masa de las semillas (B) en diez poblaciones de Datura stramonium. Los circulos negros
representan los valores de & significativamente mayores a cero.

Tabla 5. Jackknife para el coeficiente de depresién endogamica poblacional promedio (3) en el
nimero de semillas de tres poblaciones de Datura stramonium de la regi6bn centro-sur de
México, donde & fue estadisticamente distinta de cero.

Poblacion L, L. S E.E.
Iguala 0.0838 0.2067 0.1453 0.0261
Teotihuacan 0.0359 0.0440 0.0400 0.0023

Xochipala 0.0395 0.1248 0.0822 0.0208
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Tabla 6. Jackknife para el coeficiente de depresién endogamica poblacional promedio (3) en la
masa de las semillas en siete poblaciones de Datura stramonium de la regién centro-sur de
México, donde & fue estadisticamente diferente de cero.

Poblacion L, L, S ) E.E.

Morelia 0.0713 0.0804 0.0759 0.0026
Pedregal 0.0554 0.0583 0.0569 0.0008
Santo Domingo 0.0754 0.0803 0.0779 0.0014
Teotihuacan 0.0507 0.0541 0.0524 0.0013
Ticuman 0.1592 0.1671 0.1632- 0.0022
Xochipala 0.1082 0.1471 0.1277 0.0101
Zirahuén 0.0697 0.0794 0.0028 0.0746

4.3. Morfologia floral

4.3.1. Longitud de corola

Se encontré que hay diferencias significativas en la longitud de corola entre las
poblaciones (F(9,408=6.94; P=<0.0001) (Figura 14) y dentro de las poblaciones
(F(209,408=2.44; P=<0.0001) (Figura 15). La poblacién Xochipala fue la que tuvo corolas
mas grandes (X=8.44cm) mientras que Teotihuacan tuvo en promedio las corolas mas
pequenas (X=7.73cm) (Tabla 7).

Flo405 =856 p=0.0001

Longitud de corola promedio (cm)

Es lgu  Mor PaN ed SDo Teo Tic Xoc Zir
Figura 14. Variacién interpoblacional en la longitud de corola promedio (+1EE) en diez
poblaciones de Datura stramonium. Las medias con la misma letra no son significativamente
diferentes (p< 0.05).
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Figura 15. Variacion intrapoblacional en la longitud de corola promedio (+1EE) en diez
poblaciones de Datura stramonium de la regién centro sur de México (F(209408)=2.44;
p=<0.0001).
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4.3.1.1. Asociacion entre 8 y longitud de corola

No se encontré correlacién significativa entre la depresion endogamica familiar

en el nimero de semillas (3) y la longitud de corola (r=-0.03; P=0.7197).

4.3.2. Hercogamia

Hubo diferencias significativas en la hercogamia entre las poblaciones
(F(e,431)=13.94; P=<0.0001) (Figura 16) y dentro de las poblaciones (F(193238=2.86;
P=<0.0001) (Figura 17). Teotihuacan fue la poblacion que tuvo una hercogamia
promedio mayor (X=0.67mm) mientras que Morelia tuvo la hercogamia promedio menor
(X=-2.46mm) (Tabla 7).

F(s.238) =13.94 p=<0.0001

Hercogamia promedio ( mm)

Esp Igu Mor PaN Ped SDo Teo Tic Xoc Zir
Figura 16. Variacion interpoblacional en el nivel de hercogamia promedio (+1EE) en diez

poblaciones de Datura stramonium. Las medias con la misma letra no son significativamente
diferentes (p<0.05).
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Figura 17. Variacién intrapoblacional en la hercogamia promedio (+1EE) en diez
poblaciones de Datura stramonium de la region centro-sur de México

(Fi193.238=2.04; p=<0.0001).
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4.3.2.1. Correlacion entre 6 y hercogamia

No hubo una correlacion significativa entre la depresion endogamica familiar y la
hercogamia (r=0.038; P=0.7202).

4.3.3. Correlacioén fenotipica entre longitud de corola y hercogamia
Se detectd una asociacion positiva y significativa entre la longitud de la corola y

la hercogamia (=0.13; P=0.0063). No obstante dicha relacién explica un porcentaje
bajo de la varianza total (1%) (Figura 18).
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Figura 18. Correlacion fenotipica entre la hercogamia y la longitud de corola en Datura
stramonium.

4.4. Asignacion de recursos
4.4.1. Tamano de la planta

4.4.1.2. Area foliar

Se encontré que hay una relacion significativa entre el tamafno de los individuos,
(considerado como area foliar) y su adecuacion, medida como el numero de semillas
producido por fruto (F(1, 236=8.95; P=0.0031) (Tabla 3).
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Hubo una relaciéon significativa entre la ontogenia de los frutos y el numero de

semillas producidas por fruto (F1, 236=68.84; P=<0.0001) (Tabla 3). Esto significa que

en las plantas los primeros frutos producen en promedio mas semillas que los ultimos.

Tabla 7. Valores promedio de la morfologia floral (longitud de corola y hercogamia) y de la depresién
endogamica en numero y masa de las semillas en 10 poblaciones de Datura stramonium.

Morfologia floral Depresion endogamica (d)
Poblacién ¥ X Nimero de semillas Masa de las semillas (mg)

Longitud | Hercogamia X X X X

de corola Autogamia Alogamia (] Autogamia | Alogamia &
Esperanza 8.17+0.06 0.00+0.24 115.55+1.08 | 109.67+1.08 | -0.0322 0.1531 0.1558 0.0504
Iguala 7.98+0.10 -1.58+0.26 76.78+1.19 | 174.82+1.21 | 0.1453 0.1967 0.1958 0.0160
Morelia 7.91+0.12 -2.46+0.42 98.37+1.13 | 142.88+1.16 | 0.0146 0.1788 0.1965 0.0792
Patria Nueva | 8.05+0.04 0.17+0.19 96.38+1.07 | 114.84+1.08 | 0.0055 0.1686 0.1670 -0.0129
Pedregal 7.82+0.04 -0.21+0.19 121.19+1.08 | 108.26+1.10 | -0.0199 0.1637 0.1745 0.0569
Sto. Domingo | 7.88+0.06 -0.12+0.23 127.43+1.10 | 116.68+1.10 | -0.0067 0.1662 0.1809 0.0790
Teotihuacan 7.73+0.04 0.67+0.21 108.86+1.08 | 132.28+1.08 | 0.0400 0.1599 0.1698 0.0524
Ticuman 8.38+0.08 0.36+0.26 98.99+1.12 96.09+1.11 | -0.0098 0.1875 0.2125 0.1643
Xochipala 8.44+0.15 0.48+0.35 111.45+1.14 | 127.79+1.18 | 0.0787 0.1636 0.1989 0.1283
Zirahuén 7.99+0.07 | -1.93+0.27 115.42+1.13 | 117.70+1.14 | -0.0484 0.1833 0.2062 0.0782
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5. Discusion

Los resultados obtenidos mostraron una ventaja de la alogamia sobre la
autogamia en el nimero y en la masa de las semillas. Se encontré variacion
intrapoblacional significativa en ambos caracteres, sin embargo, el componente
poblacional en el nimero de semillas no fue significativo mientras que en la masa de
las semillas si. La variacion interpoblacional en la magnitud de la depresion
endogamica fue significativa para ambos caracteres. En lo que respecta a la morfologia
floral, se encontré variacién intra e interpoblacional en el tamano de la corola y en la
hercogamia, y aunque la relacién entre estos dos caracteres fue positiva, explica sélo
una pequena parte de la varianza total. Por otra parte, no se detecté una relacion
significativa entre la depresion endogamica y los caracteres florales medidos.

La autogamia tuvo una ventaja del 5% sobre la alogamia en el numero de
semillas y del 7% en la masa de las semillas, que es comparable con el porcentaje
reportado por Wolfe (1993) en Hydrophyllum appendiculatum bajo condiciones de
invernadero. Podria considerarse que esta diferencia en adecuacion entre autogamia y
alogamia es baja, sin embargo, desde el punto de vista evolutivo no es un valor
despreciable si se toma en cuenta un probable incremento en esta diferencia en
- estadios de historia de vida mas avanzados, o bien, en las siguientes generaciones.

El valor promedio en el‘coeficiente de depresion endogamica obtenido en cada
una de las poblaciones de Datura stramonium estuvo por debajo del 50%. Este valor
coincide con lo encontrado por Nunez-Farfan (1991) en una poblacién de la misma
especie en el Pedregal de San Angel, D.F. (6=0.39); por Zamudio (1999) en una
poblacion de Ticuman, Morelos (6=0.16), y por Stone y Motten (2002) en dos
poblaciones de Estados Unidos (6=0.15 y 6= 0.25). Esto sugiere, de acuerdo al modelo
de Lande y Schemske (1985) que el sistema de apareamiento de esta especie podria
estar evolucionando hacia la autogamia, que es consistente con lo propuesto por
Nunez-Farfan (1991) y Lépez (2003).

Un gran numero de estudios ha estimado la depresion endogamica en
caracteres de adecuacion de expresion temprana en el ciclo de vida de las plantas,

como son el numero de semillas producidas por fruto y la masa de las semillas. En este
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trabajo se detect6 depresion endogamica en ambos caracteres, lo cual contrasta con lo
reportado en otras poblaciones de la misma especie (Nufiez-Farfan, 1991), donde esta
diferencia en adecuacion soélo resulté significativa en el numero de semillas. Por el
contrario en Shiedea lidgatei (Norman et al., 1995) se detecté depresion endogamica
en la masa pero no en el nimero de semillas. Los resultados también difieren con lo
reportado en los mismos caracteres en Clarkia tembloriensis (Holtsford y Ellstrand,
1990), Lobelia cardinalis y Lobelia siphilitica (Johnston, 1992), Turnera ulmifolia
(Belaoussoff y Shore, 1995), Raphanus sativus (Norman y Elistrand, 1995), Ipomoea
purpurea (Chang y Rausher, 1999) y Silene virginica (Dudash y Fenster, 2001).

La alta variacién interpoblacional en la tasa de entrecruzamiento en muchas de
las especies polinizadas por animales podria estar influenciada por las fluctuaciones en
la disponibilidad de polinizadores y afectar la cantidad relativa de semillas de
autogamia y alogamia (Aide, 1986). Por ello, se esperaria encontrar diferencias
interpoblacionales significativas en la magnitud de la depresién endogamica en D.
stramonium, y en el presente estudio esta diferencia resulté significativa tanto para el
nimero como para la masa de las semillas. Los resultados en este sentido, son
contrastantes con lo que encontré6 Eckert (2002) al comparar 15 poblaciones de
Decodon verticillatus, donde no hubo variacion interpoblacional significativa en los
parametros que se midieron del sistema de apareamiento, entre los que se incluyo a la
depresiéon endogamica. Por otra parte, los datos obténidos en este estudio coinciden
con lo reportado por Karkkainen et al. (1996), quienes si encontraron diferencias
geograficas significativas en la magnitud de la depresion endogamica en un estadio
temprano de vida en poblaciones finlandesas de Pinus sylvestris crecidas en un jardin
experimental. Por otra parte, no se encontraron diferencias significativas en el fruit-set
entre tratamientos ni entre poblaciones, que coincide con lo que reportaron Eckert y
Barrett (1994) en Decodon verticillatus, pero contrasta con la variacién geografica
encontrada en el fruit set en poblaciones naturales de Lonicera japonica (Larson et al.,
2002).

El estudio de la variacion geografica en la depresién endogamica es importante,
pues el efecto de la seleccion contra las mutaciones deletéreas o letales que provocan

la depresion endogamica puede depender de la calidad ambiental (Karkkainen et al,
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1996) que a su vez esta relacionada con el grado de estrés fisiol6gico que un individuo
experimenta en distintas condiciones (Ramsey y Vaughton, 1998). La mayoria de los
estudios experimentales sobre depresiéon endogamica se han llevado a cabo en
invernaderos (Husband y Schemske, 1996) sin tomar en cuenta la magnitud de las
influencias ecologicas y ambientales (Cheptou y Mathias, 2000; Hedrick y Kalinowski,
2000). Las fluctuaciones en las condiciones ecolégicas  no pueden excluirse de los
estudios experimentales, ya que pueden dar una importante fuente de variacion en la
expresion de la depresion endogamica (Cheptou et al, 2000). En investigaciones
futuras seria importante tener en cuenta los efectos de la variacién ambiental sobre la
depresion endogamica. Esto se podria lograr mediante la observaciéon de las
diferencias de las progenies de auto y alogamia bajo condiciones naturales o variando
las condiciones experimentales.

Ademas de los factores ecolégicos y ambientales, la variacion interpoblacional
en la magnitud de la depresion endogamica podria deberse a un conjunto de factores
.genéticos que varian entre las poblaciones, como el nivel de endogamia, la intensidad
de seleccién contra los homoécigos o heterécigos, el nivel de mutacion, cuellos de
botella o tamarios finitos de poblacion (Hedrick et al.,, 1999). A pesar de la importancia
evolutiva de la depresién endogamica y de que se ha estimado su magnitud en muchas
especies, se sabe poco aun sobre su base genética, que es un campo interesante para
investigaciones posteriores. |

En cuanto a la morfologia floral, se encontré variacion intra e interpoblacional en
la longitud de corola de Datura stramonium, que coincide con lo reportado para
poblaciones de Alkanna orientalis (Gilbert et al., 1996), Raphanus sativus (Mazer y
Meade, 2000), /Jpomopsis aggregata (Caruso, 2001), Raphanus raphanistrum (Williams
y Conner, 2001) y Agave lechuguilla (Silva-Montellano y Eguiarte, 2003). Al mismo
tiempo, la hercogamia tuvo una variacion importante tanto dentro como entre
poblaciones, resultado comparable con lo que reportaron Belaoussoff y Shore (1995)
en 11 poblaciones de Turnera ulmifolia; Jonas y Geber (1999) en 16 poblaciones de
Clarkia unguiculata; y Lennartsson et al., (2000) en 43 poblaciones de Gentianella

campestris.
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No se detectd asociacion entre la hercogamia y la depresion endogamica en
Datura stramonium, a diferencia de los resultados obtenidos en la misma especie por
Stone y Motten (2002), en /pomoea purpurea (Chang y Rausher, 1999) y en Gilia
achilleifolia -(Takebayashi y Delph, 2000). Esto es interesante, pues el efecto de la
hercogamia sobre la depresién endogamica podria no ser tan claro en experimentos de
invernadero, si consideramos que, independientemente del nivel de hercogamia, todas
las flores recibieron una proporcion igual de polen a partir de las cruzas manuales
controladas. Sin embargo, como la hercogamia es un caracter heredable, esperariamos
que esta relacion se diera y nos revelara ciertos patrones sobre la historia de
endogamia en las poblaciones.

Un aspecto notable de los resultados obtenidos sobre la morfologia floral, es que
la variacion fenotipica en longitud de corola y hercogamia dentro y entre poblaciones se
expres6 aun cuando los individuos se desarrollaron bajo condiciones homogéneas de
invernadero. Esto nos lleva a suponer que en Datura stramonium hay un componente
genético heredable en estos dos caracteres (Lennartsson et al., 2000; Motten y Stone,
2000; Lépez, 2003) y también una influencia ambiental (Elle y Hare, 2002) que no sélo
actua sobre la variacion a través de la seleccion natural, sino que también contribuye a
determinar la expresion de ciertas variantes genéticas y fenotipicas (Hoffman y Hercus,
2000). Al mismo tiempo, es importante considerar que el ambiente es capaz de
imponer barreras para el flujo génico, lo que podria explicar parte de las diferencias en
la morfologia floral entre poblaciones de localidades distintas (Gilbert et al., 1996).

La variacion en la longitud de corola, podria estar reflejando, ademéas de una
diferenciacion genética intra e interpoblacional, una respuesta adaptativa de las
poblaciones a la abundancia de los polinizadores o a la preferencia de estos por un
habitat determinado. La variacion en la hercogamia, por su parte, sugiere que las
poblaciones de plantas polinizadas por animales pueden experimentar condiciones bajo
las cuales la eficacia de la transferencia del polen esta comprometida, favoreciendo el
entrecruzamiento o la autogamia (Barrett, 2003). Estudios en curso analizaran la
varianza genética en los atributos florales, la tasa de entrecruzamiento y la abundancia

de polinizadores en poblaciones de Datura stramonium.
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La variacion geografica del sistema de apareamiento en Datura stramonium
encontrada dentro y entre poblaciones podria deberse a las diferencias genéticas entre
los individuos dentro de las poblaciones, asi como también a la heterogeneidad en los
factores ambientales y ecolégicos a lo largo de la regidon geografica estudiada
(Dominguez et al., 1998; Juenger y Bergelson, 2002). Esta heterogeneidad promueve
la diferenciacion al afectar la cantidad y distribuciéon de la diversidad genética dentro y
entre poblaciones, e influye de manera importante sobre la evolucion del sistema de
apareamiento en las poblaciones naturales y su adaptacion a escala local. Seria
importante detectar los patrones geograficos de la variacion en los caracteres de la
morfologia floral en el campo.

La evidencia sugiere que el sistema de apareamiento de Datura stramonium
podria estar evolucionando hacia la autogamia. Sin embargo, resta determinar con
claridad cuales son las fuerzas selectivas implicadas en esta variacion, es decir, si es

adaptativa o si los alelos se fijan en las poblaciones de manera aleatoria.
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