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Resumen

 
Los herbívoros constituyen un agente selectivo en la evolución de la defensa en las plantas; 

para enfrentar a sus enemigos naturales las plantas pueden emplear dos estrategias básicas 

de defensa: la resistencia y la tolerancia, ambas reducen los costos debidos al herbivorismo, 

pero sólo la resistencia promueve una respuesta co-evolutiva por parte de sus consumidores, 

al tener un efecto negativo en la adecuación de estos. Teóricamente se ha sugerido que la 

tolerancia y la resistencia son estrategias redundantes y pueden ser además mutuamente 

excluyentes, favoreciendo la evolución de una de ellas pero no de ambas; existe poca 

evidencia  que apoya la idea de un  trade-off entre la resistencia y la tolerancia a los 

herbívoros. La detección de una correlación negativa ente la resistencia y la tolerancia, 

podría depender de los caracteres empleados para estimar la resistencia. En el presente 

estudio se evaluó la relación de la resistencia y un componente de esta (la densidad de 

tricomas foliares) con la tolerancia, en una población  experimental (en Ticumán, Morelos) 

de Datura stramonium. Se emplearon metodologías derivadas de la genética cuantitativa y 

el análisis de la selección natural, para abordar la dinámica  evolutiva de las estrategias de 

defensa contra los herbívoros. Se detectó varianza genética para la resistencia general y la 

densidad de tricomas, así como selección direccional positiva sobre la densidad de tricomas. 

Los resultados de esta investigación sugieren que los tricomas foliares son un componente 

de la resistencia, y debido su alta heredabilidad (h2)  no presentan restricciones para su 

evolución. Sin embargo, no se detectó varianza genética para la tolerancia, por lo cual no 

hay potencial evolutivo para dicha estrategia de defensa.  No se encontró una correlación 

negativa entre la resistencia (resistencia general y tricomas foliares) y la tolerancia. Los 

resultados del estudio no apoyan la hipótesis  de un compromiso entre las estrategias de 

defensa contra los herbívoros. Es posible que la variación en la tolerancia se vea restringida 

por los bajos niveles de daño foliar observados {i.e la mayoría de los genotipos caen dentro 

del rango de compensación (<10%)}. No se descarta la detección de un trade-off entre la 

resistencia y la tolerancia en Ticumán, debido a la  variabilidad que tiene la expresión de la 

resistencia y la tolerancia en función de la abundancia de enemigos naturales. 

 

 

 

 



Abstract 
 
Herbivores can constitute a selection agent for the evolution of plant defenses. To cope 

with their natural enemies plants have evolved two defensive strategies: resistance and 

tolerance. Both reduce cost of herbivory, but only resistance promotes a co-evolutionary 

response in the consumers, due to its negative impact on fitness herbivores. Theoretically, it 

has been suggested that tolerance and resistance can be defensively redundant and also can 

be mutually exclusive, promoting the evolution of one of them, but not both. There is a 

little evidence that supports the trade-off between resistance and tolerance. It has been 

suggested that the detection of such a negative correlation between resistance and tolerance 

could depend upon the character employed to estimate resistance. In this study, I evaluated 

the relationship between resistance and a specific resistance trait (foliar trichome) to 

tolerance, in an experimental population (Ticumán, Morelos) of Datura stramonium. I used 

quantitative genetics tools, combined with the analysis of natural selection to asses the 

evolution of defense strategies against the herbivores.  Genetic variation for general 

resistance (1-relative damage) and trichome density was detected. A positive directional 

selection on trichome density was detected. The results suggest that foliar trichomes are a 

resistance component and also have evolutionary potential due to the high h2 found in the 

population. However I did not find a negative correlation between resistance and tolerance. 

The results of the study do not support the trade-off hypothesis. It is possible that the 

detection of genetic variation in tolerance was precluded due to the low levels of damage 

observed in this study {i.e, most of genotypes had damage values within the range of 

compesation (<10%)}. The detection of a trade-off does not discard in Ticumán, Morelos 

due to the variability that has the expression of the resistance and the tolerance depending 

on the abundance of natural enemies. 
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I. INTRODUCCIÓN 

 
Una de las metas de  la ecología evolutiva es entender las causas del origen y 

mantenimiento de la variación en los caracteres de importancia ecológica, la cual nos 

permite explicar los patrones de covariación,  así como sus implicaciones en  la evolución 

de las adaptaciones (Cheverud, 1984;  Tilman, 1990). La co-evolución antagonista es 

considerada el proceso más importante detrás del desarrollo y mantenimiento de las 

adaptaciones, en las interacciones tróficas entre las plantas y los herbívoros (Ehrlich & 

Raven, 1964). Al nivel de población, la teoría co-evolutiva predice que los procesos 

dinámicos de adaptaciones y contra-adaptaciones de caracteres involucrados en la   

interacción entre especies dan lugar a la adaptación local (Seger, 1992; Thompson, 1994;  

Nuismer et al., 1999). El proceso co-evolutivo en la interacción entre especies puede verse 

limitado por 1) reducción de la variación genética en los caracteres involucrados en la 

interacción, 2) disyuntivas evolutivas ó “Trade-offs” entre los caracteres relacionados con 

la adecuación y que median la interacción (e.g., Rausher, 2001), 3) flujo genético entre 

poblaciones de diversos ambientes, en los loci que contribuyen a la expresión fenotípica del 

carácter adaptativo (e.g., Thompson, 1994), o 4) ausencia de presiones de selección 

reciproca entre especies (Janzen, 1980). 

Se considera que los trade-offs  son el resultado de una covarianza genética negativa 

entre caracteres, que puede conducir a  la evolución de estrategias divergentes  o a la 

combinación  de caracteres en diferentes poblaciones o especies (Fineblum & Rausher, 

1995). 

Las plantas poseen dos estrategias básicas de defensa contra sus herbívoros o 

patógenos: la resistencia y la tolerancia (Strauss & Agrawal, 1999). Las plantas resistentes 

pueden reducir la cantidad de daño por herbívoros o patógenos mediante la posesión de 

defensas químicas y físicas (Ehrlich & Raven, 1964; Berenbaum et al. 1986). Por otra parte, 

las plantas tolerantes amortiguan el impacto negativo del daño en su adecuación, una vez 

que ha ocurrido el herbivorismo (Rausher, 1992; Stowe et al., 2000). Los caracteres de 

resistencia que reducen la adecuación de los enemigos naturales (antibiosis)  pueden afectar 

potencialmente la variación genética de los mismos (Underwood & Rausher, 2000). En 



contraste con la resistencia, la tolerancia no fomenta una respuesta co-evolutiva de sus 

enemigos naturales porque aparentemente no tiene un efecto negativo sobre las poblaciones 

de éstos (Stinchcombe et al., 2001; Rosenthal & Kotanen, 1994; Strauss & Agrawal, 1999; 

Rausher, 2001). 

A diferencia de la resistencia, la tolerancia no evita el herbivorismo pero le permite 

a la planta compensar el daño producido por sus enemigos naturales. Sin embargo, al igual 

que la resistencia, la tolerancia reduce los costos del herbivorismo. Los caracteres de 

resistencia incluyen espinas, tricomas y una gran diversidad de compuestos químicos. Se 

sabe que al menos en algunos casos los herbívoros  han seleccionado plantas con niveles 

elevados de resistencia (Berenbaum et al., 1986; Simms & Rausher, 1989; Mauricio & 

Rausher, 1997; Shonle & Bergelson, 2000). Desde el punto de vista ecológico esto tiene 

sentido, ya que los caracteres que protegen a la planta debieran favorecerse por selección 

siempre que  los herbívoros pueden reducir la adecuación de las plantas de las cuales se 

alimentan (Morrow & La Marche, 1978; Marquis, 1984). 

Si los costos de la herbivoría pueden ser reducidos por la tolerancia, la selección 

sobre los caracteres de resistencia será débil o incluso seleccionada en contra cuando la 

resistencia fuera costosa, dado que ciertos niveles de daño pudieran ser parcial o 

completamente compensados por la tolerancia (Abrahamson & Weis, 1997).  

Tanto la tolerancia como la resistencia de las plantas podrían representar 

alternativas costosas y redundantes para enfrentar a sus enemigos (Simms & Triplett, 1994; 

Fineblum & Rausher, 1995; Mauricio et al., 1997; Fornoni et al., 2004a), por lo tanto, se 

esperaría observar una correlación genética negativa entre ambas estrategias dentro de las 

poblaciones (Simms & Triplett, 1994; Fineblum & Rausher, 1995).  

Varios autores han argumentado que, teóricamente, la resistencia y la tolerancia 

deberían covariar negativamente, de tal manera  que la  evolución de ambas estrategias 

podría  estar limitada  debido a sus costos asociados  (Fineblum & Rausher, 1995) por lo 

que se esperaría que estas estrategias involucraran un trade-off/disyuntiva en la evolución 

de la defensa en plantas (van der Meijden et al., 1988). Existen varias aproximaciones 

teóricas que tratan de responder a  la pregunta de si la resistencia y la tolerancia son 

realmente mutuamente excluyentes y cómo puede ocurrir la evolución de dichas estrategias. 

La idea crucial de la argumentación se basa en qué tanto la posesión de la tolerancia 
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completa  así como de  la resistencia tienen costos significativos en términos de adecuación, 

y que los caracteres involucrados en ambas estrategias presumiblemente implican un costo 

total más grande que la posesión de sólo una  estrategia. 

Algunos autores como Fineblum & Rausher (1995), Mauricio et al. (1997), Tiffin & 

Rausher (1999) han simulado distintos escenarios de asignación de la defensa (T y R) bajo 

los cuales las estrategias defensivas pueden ser mantenidas (Fineblum & Rausher, 1995). 

Los modelos desarrollados por Abrahamson & Weis (1997), Jaremo et al. (1999), Roy & 

Kirchner (2000) y Tiffin (2000),  hacen predicciones considerando la forma y magnitud de 

la selección natural actuando en la tolerancia y los caracteres de resistencia. Fineblum & 

Rausher (1995) demostraron teóricamente que un tipo específico de costo ecológico,  una 

correlación genética negativa entre la resistencia y la tolerancia, puede producir selección 

disruptiva en ambas estrategias y conducir  a la evolución de  una de ellas, pero no de 

ambas. Aun en la ausencia de dicha correlación, es posible que  el patrón de selección en la 

tolerancia y la resistencia pudiera  favorecer la evolución de una, pero no de ambas 

(Mauricio et al., 1997). No obstante, teóricamente, la tolerancia y la resistencia no son 

necesariamente excluyentes y las plantas podrían poseer  estrategias mixtas de defensa 

(Fornoni et al., 2004a).  

Sin embargo, la detección de trade-offs podría depender del tipo de caracteres 

involucrados en la resistencia, ya que el inverso del daño (medida que se emplea 

frecuentemente para estimar la resistencia) podría estar compuesta por varios caracteres que 

pudiesen establecer diferentes relaciones con la tolerancia (Stowe, 1998). Algunos trabajos 

han aportado evidencia empírica que apoya esta idea; Strauss et al. (2003) por ejemplo, 

reporta para  Raphanus raphanistrum una relación negativa y significativa entre la 

concentración de glucosinolatos y la tolerancia, no así para la densidad de tricomas y la 

tolerancia. Sin embargo este tipo de trabajos son escasos, Leimu & Koricheva (2006) 

realizaron una revisión que evalúa si la relación entre ambas estrategias defensivas difiere 

(en magnitud y dirección) dependiendo de las formas en las que se estima la resistencia en 

plantas cultivadas y silvestres. Para el caso de las silvestres, sólo  tres de las 17 

correlaciones utilizadas en el análisis  corresponden a estudios que emplearon caracteres 

específicos de resistencia, el análisis indica que la correlación promedio entre la tolerancia 

y  caracteres específicos de resistencia (ver Mauricio et al., 1997 y Strauss et al., 2003) fue 

 3



negativa y significativa, aunque de poca magnitud; por el contrario, la correlación promedio 

entre la resistencia general (1- daño relativo) y la tolerancia no fue significativa. Los 

resultados del meta-análisis  no son concluyentes debido a los pocos estudios  realizados 

con plantas silvestres. No obstante, es posible que existan correlaciones genéticas negativas 

entre tolerancia y caracteres individuales de resistencia, y no necesariamente con la 

resistencia general, y que la detección de un trade-off en la defensa dependa de los 

caracteres empleados para estimar la resistencia (Leimu & Koricheva, 2006). Por lo cual  se 

requieren  más estudios empíricos que evalúen la relación entre las estrategias de defensa 

de las plantas, así como entre los caracteres involucrados en éstas. 
 

 

 

1.1 EVIDENCIA EMPÍRICA DE LOS TRADE-OFFS 

Se han empleado diversos estimadores tanto para la resistencia como para la tolerancia. 

Muchos estudios han medido a la tolerancia como: 1) la diferencia proporcional entre 

plantas dañadas y no dañadas,  2) la altura de la planta,  3) el peso seco,  y 4) la adecuación 

o la pendiente de la regresión entre el daño y la adecuación. La resistencia ha sido medida 

tanto como 1-daño relativo (=resistencia total), antibiosis (=inverso del desempeño de los 

herbívoros), antixenosis (=inverso de la densidad de herbívoros), o como el valor de un 

carácter de resistencia específico, ya sea químico o estructural (Leimu & Koricheva, 2006).  

Se ha reportado una asociación negativa entre la tolerancia y la resistencia al daño 

en el meristemo apical  en la planta Ipomoea purpurea (Fineblum & Rausher, 1995). Sin 

embargo, algunos estudios  no han detectado un trade-off en las poblaciones naturales, 

(Simms & Triplett 1994; Mauricio et al., 1997; Tiffin & Rausher, 1999; Roy & Kirchner, 

2000; Stinchcombe & Rausher, 2002; Strauss et al., 2002; Leimu & Koricheva, 2006), 

como en el caso de Sánchez-Peña et al. (2006) que reporta para S. lycopersicum variación 

significativa en el nivel de incidencia de mosquita blanca y en la  densidad de tricomas en 

invernadero, dentro y entre poblaciones, pero no encuentra evidencia de correlación 

negativa entre resistencia y tolerancia. No obstante, varios estudios han encontrado 

variación genética para la resistencia y la tolerancia; como Mauricio et al. (1997) que 

reporta para Arabidopsis thaliana, pequeña herbácea  ruderal, que posee dos caracteres de 

resistencia; compuestos químicos secundarios (glucosinolatos) y tricomas que cubren hojas 
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y tallos, que existe varianza genética para la tolerancia y resistencia, y selección direccional 

para ambos caracteres de resistencia; no obstante, no se detectaron  costos de la tolerancia, 

ni correlación genética entre la tolerancia con ninguno de los dos caracteres de resistencia. 

Una revisión reciente de la literatura indica que existe poca evidencia de correlaciones 

genéticas negativas entre tolerancia y resistencia, sin embargo en poblaciones naturales 

cuando caracteres defensivos específicos (químicos o físicos)  son usados como 

estimadores de la resistencia  se han encontrado en algunos casos correlaciones negativas 

significativas (Leimu & Koricheva, 2006). Existe evidencia de variación en caracteres 

defensivos entre poblaciones (Gómez & Zamora, 2000; Valverde et al., 2001; Fornoni et al., 

2004b). En Solanum-Bemisia en el Noroeste de México la  densidad de tricomas en la hoja 

es un componente de la resistencia contra los herbívoros, además se ha detectado 

diferencias entre poblaciones en este carácter (Sánchez- Peña et al., 2006).  

Los tricomas,  han sido empleados en  estudios sistemáticos, fisiológicos y 

ecológicos. Según su función se reconocen tres grupos: 1) como adaptaciones al medio 

físico, 2) como mecanismo de defensa físico-químico contra patógenos o depredadores y 3) 

como parte del control fisiológico e intercambio de productos entre la planta y el ambiente 

(Gual, 1998). Según su forma se clasifican en simples, fasciculados, estrellados y capitados 

(Hardin, 1990); y debido a su origen ontogénico se clasifican en glandulares y epidérmicos 

(Carlquist, 1958). 

En otra especie de la misma familia (Solenaceae) Datura wrigthii, se presentan dos 

fenotipos de tricomas; algunos individuos están cubiertos por tricomas cortos no 

glandulares, mientras que otros se encuentran cubiertos por dos tipos de tricomas 

multicelulares, glandulares y no glandulares (van Dam et al., 1999; Hare & Elle 2001). 

Hare & Elle (2003) reportan un efecto diferenciado de los tricomas glandulares sobre  los 

diferentes herbívoros de D. wrigthii; se observa resistencia (debida al exudado de los 

èsteres de glucosa) para Bemisia argentifolii (mosquita blanca),  dos especies de escarabajo 

“pulga” Epitrix hirtipennis y E. subcrinita  y Trichobaris compacta (gusano del café) se 

observa resistencia debida al exudado de los ésteres de glucosa;  mientras que para Lema 

trilineata (escarabajo de la papa) no se observa resistencia. 
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En el caso de la especie de estudio Datura stramonium, en la población de Ticumán, 

Morelos, se ha detectado que los tricomas son un componente de la resistencia (Valverde et 

al., 2001), así como costos de la tolerancia (Fornoni et al., 2003). Existe varianza genética 

en ambas estrategias (potencial evolutivo) y una correlación negativa entre la resistencia 

general (1-daño relativo) y la tolerancia (Fornoni et al, 2003). Por estas razones, se eligió a 

la población de Ticumán para evaluar el trade-off entre la resistencia y/o un componente de 

ésta (tricomas foliares) y la tolerancia. 
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II. OBJETIVOS 

 

Con base en las predicciones teóricas de los modelos sobre la evolución de la resistencia en 

plantas contra  sus enemigos naturales, particularmente herbívoros, y con la evidencia 

empírica, el presente estudio  tiene como objetivos: 

 

2.1 OBJETIVO GENERAL  

Evaluar la existencia de un trade-off entre la resistencia o un componente de ésta (tricomas 

foliares) y la tolerancia en una población natural de Datura stramonium, con la finalidad de 

determinar el potencial evolutivo de la defensa. 

 

2.2 OBJETIVOS PARTICULARES  

-Evaluar la relación entre la resistencia general y el valor fenotípico de la densidad de 

tricomas foliares. 

-Estimar la variación genética en tolerancia, resistencia general y densidad de tricomas 

foliares. 

-Estimar la selección (magnitud y dirección) sobre la resistencia (resistencia general y 

densidad de tricomas foliares) y la tolerancia a los herbívoros. 

-Evaluar la existencia de una correlación negativa entre la  resistencia (resistencia general y 

densidad de tricomas) y la tolerancia a los herbívoros.  

 

2.3 HIPÓTESIS  

(1) Debido a que la resistencia y la tolerancia son funcionalmente redundantes, (2) a los 

costos asociados a ambas estrategias defensivas, y (3) a que los tricomas son un 

componente de la resistencia (Valverde et al., 2001), se predice una correlación genética 

negativa entre la tolerancia y la resistencia o un componente de ésta (tricomas foliares). 
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III.  SISTEMA DE ESTUDIO 

 

El sistema de estudio lo constituye la especie Datura stramonium (Figura 1), una planta 

anual de amplia distribución (Weaver & Warwick, 1984), conocida en México con el 

nombre vulgar de “toloache”, es una hierba  ruderal, robusta, que sólo se reproduce por 

semillas y pertenece a la familia de las Solanáceas. Tiene la raíz tupida, superficial, muy 

ramificada;  los tallos macizos , huecos, erectos, hasta de 200 cm de altura, ramificados 

dicotómicamente, de glabros a puberulentos, cuyo color varía de verde a púrpura; las hojas 

tardías son alternas simples y pecioladas; los pecíolos miden más de 12 cm de longitud; la 

lámina mide de 5 a 25 cm de largo y de 4 a 25 cm de ancho, su forma varía de oval a 

elíptica, aguda, de cuneada a subcordada en la base, borde lobulado, su superficie va de 

glabra a puberulenta, verde oscura en el haz; las hojas suelen ser fuertemente olorosas. Las 

flores son actinomórficas, solitarias, se encuentran sobre pedúnculos cortos que se localizan 

en las orquilla del tallo ramificado; el cáliz es tubular, de 3 a 5 cm de longitud con 5 dientes 

desiguales; la corola es tubular o de forma de trompeta, borde pentadentado, de  5 a 10 cm 

de longitud, de color blanco o púrpura; tiene 5 anteras bilobuladas. El fruto es ovoide, 

erecto, de 3 a 7 cm de longitud y 2 a 5 cm de ancho, es dehiscente, regularmente con 4 

valvas; tetralocular excepto la parte más alta que es bilocular, se encuentra densamente 

cubierta por espinas más o menos iguales hasta de 15 mm, aunque en raras ocasiones son 

lisas. Las semillas son de color café oscuro a negras, son planas, reniformes, de superficie 

irregular; miden de 3 a 4 mm de longitud por 2 a 3 mm de ancho (Weaver y Warwick, 

1984). 
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Figura 1. Datura stramonium Ticumán, Mor., 2006. 
 
 

Esta especie se encuentra comúnmente en habitats perturbados y no perturbados, así 

como en zonas de cultivo (Weaver & Warwick, 1984; Núñez-Farfán & Dirzo, 1994). En 

poblaciones que se encuentran en el centro de México, las hojas son consumidas 

frecuentemente por dos insectos especialistas, Epitrix parvula (Figura 2) y Lema trilineata 

(Coleoptera: Chrysomelidae) (Figura 3)  (Núñez-Farfán & Dirzo, 1994), por el herbívoro 

generalista Sphenarium purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae) (Figura 4) que 

consumen tejido foliar, así como por Trichobaris sp. (Coleoptera: Curculionidae) 

consumidor de frutos (Figura 5). Datura stramonium posee compuestos secundarios 

(tropano-alcaloides) y tricomas como componentes de la resistencia (Shonle & Bergelson, 

2000; Valverde et al., 2001). 
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Figura 2.  Epitrix párvula. Es un pequeño coleóptero (menos 
de 1cm de largo) de la familia Chrysomelidae que se alimenta 
de hojas y tallos de Datura stramonium  y otras solanáceas 
(Núñez-Farfàn, & Dirzo, 1994).   

Figura 3. Lema trilineata. Es un pequeño coleóptero de  la 
familia Chrysomelidae conocido con el nombre común de 
“escarabajo de la papa”. La hembra deposita los huevos en 
el envés de la hoja, las larvas son gregarias y pasan sus 
diferentes estadíos en la planta de la cual se alimentan. Es 
un consumidor especialista que se alimenta de las hojas y 
tallos de Datura  stramonium y otras solanáceas.(Núñez-
Farfàn & Dirzo, 1994). 

 
 
 
 
  
  
 
  

  
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 5. Trichobaris sp. Es un coleóptero de la familia 
Curculionidae que se alimenta de los frutos de Datura 
stramonium y puede completar su ciclo de vida sobre la 
planta, todos los estados larvarios suceden dentro del fruto. 
Los frutos que tienen un daño intenso no llegan a abrir 
(Cabrales, 1991). 

Figura 4. Sphenarium purpurascens. Es un insecto ortóptero de 
la familia de los pirgomórfidos conocido con el nombre común 
de “chapulin de milpa”. Mide en promedio 2cm de largo, 
completa todos sus estadíos (ninfa-adulto) en las plantas de las 
cuales se alimenta (Lemus, 1995 L.). Es un consumidor de 
tallos y hojas muy abundante de Datura stramonium (Núñez-
Farfán, 1991).  
  
                                 
  
  
  

 

http://aggie-horticulture.tamu.edu/cucurbit/insect/insect3/insect3.3a.html�
http://es.wikipedia.org/wiki/Insecto
http://es.wikipedia.org/wiki/Orthoptera
http://es.wikipedia.org/wiki/Pyrgomorphidae


IV. ÁREA DE ESTUDIO 

 

Sitio de estudio: Ticumán, municipio de Tlaltizapán de Zapata, estado de Morelos (18º 

47´39´´ N y 99º 06´ 14´´O) (Figura 6), localizado a una altitud de 990 m.s.n.m.;  el tipo de 

vegetación es selva baja caducifolia; tiene un promedio anual de precipitación de 954.4 mm 

y una temperatura promedio anual de 24 º C (INEGI, 2002).   

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
Figura 6. Ubicación de Ticumán, Morelos.  
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V. MATERIALES Y METODOS 

 

5.1 REPRODUCCIÓN EN  INVERNADERO 

Entre los meses de agosto y septiembre del 2006 se germinaron en invernadero  un 

promedio de 100 semillas de frutos de diferentes individuos (100 individuos) procedentes 

de Ticumán, Morelos. Las  plantas germinadas de cada fruto forman una familia 

genética/genotipo; cada planta dentro de una familia comparte ½ de la varianza genética y 

se les denomina hermanos maternos. De las plantas germinadas en el invernadero se 

seleccionaron aquellas familias que contaban con al menos 18 individuos.  Se obtuvieron 

55 familias de hermanos maternos con  18 réplicas por familia, sumando un total de 990 

individuos.  

 

5.2 TRASPLANTE Y APLICACIÓN DEL TRATAMIENTO 

A finales del mes de octubre se realizó el trasplante de los 990 individuos en una parcela 

experimental en la población de Ticumán, Morelos, con un diseño de bloques aleatorizados 

(tres bloques) (Figura 7). La mitad de las plantas de cada familia fue asignada 

aleatoriamente al tratamiento de insecticida sistémico (Furadán 2000), estableciendo un 

grupo de plantas sin la presencia de herbívoros, y un grupo de plantas expuesto al 

herbivorismo natural (grupo control). El tratamiento permite evaluar si la selección afecta 

el carácter de defensa putativo, al comparar su expresión en el grupo control y el grupo con 

insecticida, donde no se espera un beneficio de la variación en la resistencia. También 

permite evaluar los costos de la tolerancia, ya que en el grupo con insecticida se incurre en 

la  asignación a la tolerancia sin la expresión de los beneficios de ésta. 

Debido al alto grado de depredación sufrido en las tres primeras semanas 

posteriores al trasplante, el tamaño de la población se redujo casi a la mitad y se perdieron  

cinco genotipos  de los 55 originales, desbalanceando el número de individuos por genotipo 

y bloque, de manera que el tratamiento (insecticida) fue aplicado únicamente a 17 familias 

(entre 8-18 individuos por familia). El tratamiento se aplicó de manera aleatoria  a la mitad 

de los individuos de cada familia tres semanas y media después al trasplante; estableciendo 

un grupo control de individuos sometidos a herbivorismo (0) y un grupo de plantas sin 
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herbívoros (I). A las 33 familias restantes no se les aplicó insecticida y se hará referencia a 

éstas como el grupo sin réplica. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 
 
 
 
 
 
 
 
                                    Figura 7.  Parcela experimental en Ticumán Morelos, 2006. 

 

 

5.3 TOMA DE DATOS Y COLECTA DE MATERIAL BIOLÓGICO 

Entre los meses de diciembre (2006) y febrero (2007) se realizaron tres muestreos en 

intervalos de 20 a 25 días con una duración de dos días cada uno. Se cuantificó y midió:   1) 

la  altura total de la planta,  2) el diámetro del tallo, 3) el número de ramificaciones 

(caracteres que indican el vigor de la planta); así como el número de 4) flores y 5) frutos 

(caracteres reproductivos).  En el mes de febrero se realizó la colecta del material biológico. 

De los 990 individuos sembrados originalmente, se obtuvo un total de 228 individuos (50 

genotipos), que sobrevivieron hasta el día de la colecta. Se tomó una muestra aleatoria de al 

menos 20 hojas por individuo, y se colectó de frutos por planta; las hojas fueron prensadas, 

las muestras se etiquetaron  y posteriormente se secaron en el invernadero. 
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5.4 ESTIMACIÓN DE DAÑO FOLIAR POR  HERBÍVOROS 

Para la estimación del daño foliar se empleó la muestra de 20 hojas por individuo. Mediante 

un medidor de área foliar (Winfolia) se calculó el área total (sin daño) y el área dañada  que 

corresponde al número de hoyos o de área faltante en la hoja (Figura 8), en el caso de que la 

planta contase con menos de 20 hojas, el análisis se realizó con todas las hojas de la planta 

(Figura 9). Se empleó un total aproximado de 3500 hojas. 
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Figura 8.    Hoja con daño correspondiente al individuo 12.6  
en el grupo control. Datura stramonium  

Figura 9. Muestra de hojas correspondientes al  individuo  6.13                        
en le grupo control.  Datura stramonium                      
   
  

 

5.5 EVALUACIÓN DEL EFECTO DEL TRATAMIENTO 

Para evaluar si el tratamiento (insecticida) tuvo un efecto significativo se realizó un análisis 

de varianza donde el tratamiento fue el factor (fijo) y el daño relativo la variable de 

respuesta. 

 

 

 



5.6 ESTIMACIÓN DE LA RESISTENCIA 

La resistencia general por  individuo se estimó como: R = 1-daño relativo (Núñez-Farfán & 

Dirzo, 1994). El daño relativo se estimó como el área dañada entre el área total de cada 

hoja. 

 

5.7 ESTIMACIÓN DE LA DENSIDAD DE TRICOMAS 

5.7.1 Conteo de tricomas foliares 

Para la estimación de la densidad de tricomas se seleccionó una muestra de 10 hojas por 

individuo; para cada hoja se establecieron cinco campos de observación (1.7mm2 cada 

campo); 1: la base de la venación central, 2: borde derecho, 3: borde izquierdo 4: posición  

alejada de la base de la venación central y 5: en el mesófilo, de manera que quedaran 

representadas las diversas superficies/variantes presentes en la hoja (Figura 10). Mediante 

un microscopio de disección  se contó el número de tricomas foliares presentes en cada 

campo (para cada una de las hojas estimó previamente el área total  y el área dañada por 

herbívoros).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

        Figura 10.    Campos de observación dentro de la hoja.                                                                                      
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5.7.2 Relativización de tricomas foliares 

Se cuantificaron un total de 11400 campos de observación aproximadamente, que 

corresponden a 5 campos por hoja x 10 hojas por planta x 228 plantas. Para los análisis 

subsecuentes se seleccionaron los tres primeros campos de observación debido a que estos 

agrupaban la mayor cantidad de tricomas dentro de la hoja. Se sumó el número de tricomas  

de los tres primeros campos por hoja (Figura 11), que corresponden a un área de 5.1cm2 

(1.7 cm2 x 3). La densidad de tricomas foliares se estimó como: Dt = (nt  x  At) / 5.1 cm2   ; 

donde:  nt = no. de tricomas foliares, At = Área total de la hoja (sin daño), para corregir 

diferencias en el tamaño de la hoja. En el caso de que la hoja tuviera un área menor a 

5.1cm2, la relativización se realizó sólo sumando el área de dos campos de observación (3.4 

cm2) ó en su caso solo uno (1.7 cm2); sin embargo en algunos casos se observaron hojas 

pequeñas que tenían un área menor a 1.7 cm2, dado lo cual  no se realizó la relativización, 

pues se supuso que el número de tricomas observados corresponde al número total de 

tricomas que posee la hoja. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

         Figura 11.  Campos de observación empleados para la relativización de tricomas 
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5.8 EVALUACIÓN DE LA DENSIDAD DE TRICOMAS COMO COMPONENTE DE 

LA RESISTENCIA 

Se observaron dos tipos de tricomas: simples (Figura 12) y aparentemente glandulares  

(Figura 13); sin embargo, al no haberse realizado un análisis apropiado de  éste último, para 

corroborar que se tratara de un indumento derivado de una glándula, no se tuvo la certeza 

de que fueran dos tricomas foliares diferentes, y por lo tanto los análisis estadísticos se 

realizaron únicamente con el tricoma foliar simple. Para evaluar la función del tricoma 

foliar como componente de la resistencia,  se realizó  una correlación entre los promedios 

por individuo de la densidad de tricomas foliares, la resistencia general, el daño relativo y 

la adecuación relativa con las plantas del grupo control y las expuestas al herbivorismo sin réplica.  

La adecuación relativa individual (wi)  se estimó como el número de frutos por planta entre 

la media de la población (w ) (Lande & Arnold, 1983). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Figura 12.  Tricoma simple de Datura stramonium.                                          Figura 13. Posible tricoma glandular de Datura stramonium. 
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5.9 ESTIMACIÓN DE LA TOLERANCIA 

La tolerancia se estimó como la pendiente de la regresión entre la adecuación relativa 

individual versus el daño recibido por herbívoros (Figura 14), con las plantas del  grupo 

control y las expuestas al herbivorismo sin réplica. Se obtuvo una pendiente para cada 

familia debido a que la tolerancia es una propiedad del genotipo (Mauricio et al., 1997). 

Una pendiente de 0 indica tolerancia completa, una pendiente positiva indica 

sobrecompensación del daño (tolerancia alta) y una pendiente negativa indica 

subcompensación del daño (tolerancia incompleta) (Figura15). 
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 Figura 15. Cada línea representa la regresión entre la 

adecuación y el daño foliar de un genotipo hipotético. 1) Indica 
una pendiente mayor a cero y representa sobrecompensación al 
daño, 2) indica una pendiente igual a cero y representa 
tolerancia completa y 3) indica una pendiente menor a cero y 
representa subcompensación al daño o tolerancia incompleta.

Figura 14.  Regresión lineal hipotética de la adecuación  y la 
proporción de daño foliar realizada con las réplicas de un 
genotipo/familia. El intercepto a, representa la adecuación en 
ausencia de daño e indica la influencia de otros factores 
ambientales. La pendiente estimada b, es una medida 
operacional de la tolerancia al daño foliar. 

  
 
5.10 ESTIMACIÓN DE VARIANZAS GENÉTICAS Y HEREDABILIDADES 

La varianza genética se divide en varianza aditiva y no aditiva (varianza de  dominancia y  

varianza de interacción). La varianza genética aditiva es la varianza debida a los efectos 

aditivos de los genes y es la causa del  parecido entre  los padres y sus descendientes. 

Debido a que los herbívoros son la fuerza de selección no se esperaría que en el grupo con 

insecticida hubiera varianza genética, por lo que el análisis de varianza genética aditiva se 

realizó con el grupo control y las plantas que tampoco recibieron la aplicación de 

insecticida (sin réplica), en este último grupo se seleccionaron a las familias que contaban 



con al menos tres individuos para la realizaron del análisis (Falconer & Mckay, 1995). La 

estimación de variación genética aditiva para los caracteres de vigor, reproductivos y de 

resistencia (resistencia general y densidad de tricomas) se realizó mediante un análisis de 

varianza con la familia como factor aleatorio, el bloque como factor fijo, y cada uno de los 

caracteres como variable de respuesta. La varianza genética aditiva de la tolerancia fue 

estimada mediante un análisis de covarianza donde  la variable de respuesta es la 

adecuación relativa, la variable independiente es la  familia y  la covariable es el daño foliar. 

La interacción entre familia*daño foliar indica diferencias entre las familias (genotipos) 

para compensar el daño debido al herbivorismo, si está interacción es significativa, se 

afirma que hay varianza genética para la tolerancia.  

La heredabilidad (h2) de los caracteres fenotípicos se calculó obteniendo los 

componentes de varianza  a partir de un  ANOVA: h2 = 2σ2
hembras/σ2

total, donde σ2
hembras es 

el componente de varianza esperado atribuible a las hembras y la varianza total (σ2
total)  es 

σ2
total  = {σ2

hembras +σ2
error} (Falconer & Mackay, 1995). Se calculó el intervalo de confianza 

(α = 0.05) de la h2  de la resistencia general y la densidad de tricomas mediante la técnica 

paramétrica conocida como “Jackknife”. Esta técnica permite obtener pruebas de t-Student 

e intervalos de confianza de un parámetro estadístico (es decir h2) cuya distribución se 

desconoce (ver aplicación en Sokal & Rohlf, 1995). 

La detección de varianza genética indica potencial evolutivo, y adquiere relevancia 

al tratarse de los caracteres de defensa (resistencia y tolerancia), puesto que la hipótesis del 

trade-off se basa en la idea de que ambas estrategias  implican un costo para la planta. Sin 

embargo, al no encontrarse varianza genética la detección de costos no es relevante en 

términos evolutivos, de manera que el análisis de costos se realizó una vez detectada 

varianza genética para los caracteres de resistencia y/o la tolerancia. 

 

5.11 ESTIMACIÓN DE COSTOS PARA LA RESISTENCIA 

Los costos para la resistencia se estimaron mediante la regresión lineal de: 1) la resistencia 

general y la adecuación relativa (wi), así como de: 2) la densidad de tricomas foliares y la 

adecuación relativa (wi); el análisis  se realizó con los individuos que recibieron  la 

aplicación del insecticida, ya que en ausencia del agente selectivo (herbívoros), los 

beneficios de la resistencia y los caracteres asociados a ésta, no serían expresados y sólo se 
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expresarían sus costos (Simms & Rausher 1987). Una pendiente negativa indica costos para 

la resistencia  general y/o para la densidad de tricomas foliares respectivamente (Figura 16).

  

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 16. Relación entre adecuación y un carácter de resistencia en 
ausencia de daño foliar. A) Representa una relación positiva entre el 
carácter de resistencia y la adecuación e indica ausencia de costos para la 
resistencia, B) representa una relación negativa entre el carácter de 
resistencia y la adecuación, indica costos para la resistencia ya que a mayor 
número de tricomas, menor es el beneficio recibido por la planta en 
términos de adecuación. 

 

5.12  ESTIMACIÓN DE LA  SELECCIÓN NATURAL 

 Para estimar la selección natural sobre los caracteres de resistencia se realizó un análisis de 

regresión múltiple lineal para selección direccional y múltiple cuadrática para selección no 

lineal: disruptiva ó estabilizadora con las plantas del grupo control y las expuestas al 

herbivorismo (sin réplica). La variable de respuesta es la adecuación individual relativa (wi), 

βi es el gradiente de selección sobre el carácter xi; γii es el gradiente de selección 

estabilizadora (negativa) o disruptiva direccional (positiva); y γij es el gradiente de 

selección correlativa sobre los caracteres xi y xj (i.e. resistencia y tolerancia). Es de interés 

particular la comparación de la magnitud de la selección sobre el carácter defensivo en el 

ambiente con herbívoros y sin herbívoros (i.e. resistencia, densidad de tricomas y 

tolerancia). Los análisis de regresión múltiple lineal y cuadrática se realizaron por separado 

para evitar la correlación entre los coeficientes lineales (β) y cuadráticos (γ) (Lande & 

Arnold, 1983). Para los análisis de selección se estandarizaron {                   } las variables xi - x^ h /v
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de resistencia y densidad de tricomas. La estandarización permite que los gradientes de 

selección estimados sean comparables en unidades de desviación estándar de las variables 

sin transformar  (Lande & Arnold, 1983; Núñez-Farfán, 1991). La  selección natural sobre 

la tolerancia se estimó mediante una regresión lineal, entre los promedios familiares de la 

adecuación  relativa del grupo control y las plantas expuestas al herbivorismo (sin réplica) 

versus la tolerancia (pendiente) de cada familia (Weinig et al., 2003). 

 

5.13 EVALUACIÓN  DEL TRADE- OFF (CORRELACIÓN GENÉTICA) 

Para evaluar la posible existencia de una correlación genética entre la resistencia y la 

tolerancia, se utilizó un análisis de correlación entre los promedios familiares de ambos 

caracteres de resistencia (resistencia  general y densidad de tricomas foliares) y la 

tolerancia de cada familia. 

 

TRANSFORMACIÓN DE VARIABLES 

Para cada una de las variables se evaluó su distribución y se realizaron las  

transformaciones apropiadas  para mejorar su normalidad. Para la altura,  diámetro del tallo, 

no. de flores y frutos, así como para la densidad de tricomas se empleo el logaritmo (log xi 

+ 1); para la resistencia y el daño relativo se empleo el arcoseno de la raíz cuadrada de la 

variable (arcsen xi  ). Las plantas muertas fueron tomadas como datos perdidos. 

Se realizó una prueba de razón de varianzas, para evaluar si existían diferencias 

significativas entre las varianzas del grupo control y con insecticida para la variable de 

daño relativo.  
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VI. RESULTADOS 

 

6.1 EFECTO DEL DAÑO FOLIAR 

Las plantas de Datura stramonium  mostraron un promedio de altura (media ± desviación 

estándar) de 28.1 ± 14.2 cm, la mayor altura registrada fue de 80 cm.  En promedio  cada 

planta tuvo 5 ± 6 flores y 5 ±7 frutos; el mayor número de flores registrado fue de 37 y el 

mayor número de frutos fue de 43, registrados ambos en plantas del grupo control 

(ambiente con herbívoros); gran  parte de las plantas que alcanzaron la mayor altura y para 

las que se registraron más de 20 flores pertenecen también al grupo control. La mayor 

densidad de tricomas (211 x 1.7 cm2) también fue registrada en el grupo control.  

El 92% de los individuos recibió algún tipo de daño foliar. El análisis de varianza 

indicó que existen diferencias significativas en la cantidad de daño experimentado por las 

plantas del grupo control y con insecticida (F1,135= 5.839, P = 0.017), por lo que se puede 

afirmar que el tratamiento tuvo un efecto significativo sobre la cantidad de daño foliar 

(Tabla 1).  Las plantas que recibieron la aplicación del insecticida sufrieron 

significativamente menos daño que aquellas que no lo recibieron. (Figura 17). La prueba de 

razón de varianzas realizada previamente, no indicó que existieran diferencias significativas 

entre las varianzas del grupo control y con insecticida ,para la variable de daño foliar (F69,68 

= 1.15, P = 0.56), por lo cual, el análisis de varianza se realizó suponiendo que las 

varianzas de ambos tratamientos eran comparables. 

 
Tabla 1.  ANDEVA (con igualdad de varianzas)  del daño por herbívoros  en plantas de Datura stramonium en la población 
 de Ticumán, Morelos. 
 

Fuente de 
Variación 

GL SC CM F P 

Tratamiento 1 0.052 0.052 5.839 0.017 

Error 135 1.213 0.008   

Total 136 1.265   R2 =0.04 
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Figura 17.  Porcentaje de daño foliar  por herbivorismo entre  el grupo control   y al que se le aplicó el 
insecticida (! ) en  plantas de  Datura stramonium (P = 0.0170) EE

 

 

Sin embargo, a pesar haberse registrado  los valores más  altos prácticamente para 

todos los caracteres  medidos (de vigor, reproductivos y de resistencia) en el  grupo control,  

no se observaron diferencias significativas debidas al tratamiento para ninguno de los 

caracteres; en otras palabras el herbivorismo no tuvo un efecto significativo, que en el caso 

particular de los tricomas foliares adquiere relevancia pues indica que  no hay inducción en 

la defensa por parte de los herbívoros (Tabla 2). 
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Tabla 2.  Análisis de varianza  de caracteres de vigor, reproductivos y de resistencia;  (I) indica el grupo con insecticida y (0) indica 
el grupo control (ambiente con herbívoros) en plantas de Datura stramonium. 
 

Caracter x(I) ! EE  x(0) ! EE  F P 

Altura de la planta 5.541(0.063) 5.552(0.060) 0.015 0.899 

Diámetro del tallo 1.962(0.051) 1.941(0.048) 0.091 0.762 

 No. de 

ramificaciones 

1.965(0.094) 1.999(0.089) 0.066 0.797 

 No. de flores 1.866(0.092) 1.949(0.088) 0.395 0.530 

No. de frutos 1.606(0.107) 1.575(0.102) 0.042 0.836 

Densidad de 

tricomas foliares  

3.845(0.071) 3.855(0.068) 0.010 0.9184 

 

 

6.2 VARIANZA GENÉTICA Y HEREDABILIDAD 

Se detectó  varianza genética aditiva para el daño  foliar relativo (Tabla 3) y el número de 

flores (Tabla 5). También se detectó varianza genética aditiva para los dos caracteres de 

resistencia estimados: resistencia general  y densidad de tricomas foliares (Tabla 6 y Figura 

18), siendo este último carácter el que presenta una mayor heredabilidad (Tabla 7). 
 
 
 
Tabla 3.  Análisis de varianza  del daño foliar relativo producido por herbívoros. La familia es un factor aleatorio y el bloque un 
factor fijo. Un efecto significativo de la familia (P< 0.05) indica que existe varianza genética. El análisis se realizó con las 
plantas del grupo control y las expuestas al herbivorismo sin réplica, en familias de Datura stramonium. Los valores en negritas 
indican una P< 0.05 
 

Fuente de Variación GL SC CM F P 

Familia 27 0.598 0.353 0.038 0.038 

Bloque 2 0.009 0.013 0.424 0.424 
Error 97 0.766 0.007 1.585  
Total 126 1.129   R2 = 0.32

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 24



 
  
Tabla 4.  Análisis de varianza  de caracteres de vigor. La familia es un factor aleatorio y el bloque un factor fijo. Un efecto 
significativo de la familia (P< 0.05) indica que existe varianza genética. El análisis se realizó con las plantas del grupo control y 
las expuestas al herbivorismo sin réplica, en familias de Datura stramonium.  Los valores en negritas indican una P< 0.05 
 

 Altura de la planta 
 

Diámetro del tallo No. de 
ramificaciones 

Fuente de 
variación 

GL F P F P F P 

Familia 27 1.438 0.101 1.535 0.066 1.31 0.17 
Bloque 2 4.422 0.014 8.453 0.0007 9.173 0.0002 
Error 97       
Total 126       

 
 
 
Tabla 5. Análisis de varianza  de caracteres reproductivos y adecuación. La familia es un factor aleatorio y el bloque un factor 
fijo. Un efecto significativo de la familia (P< 0.05) indica que existe varianza genética. El análisis se realizó con las plantas del 
grupo control y las expuestas al herbivorismo sin réplica, en familias de Datura stramonium. Los valores en negritas indican una 
P< 0.05 
 

 No. de flores 
 

No. de frutos Fitness relativo 
(wi) 

Fuente de 
variación 

GL F P F P F P 

Familia 27 1.811 0.02 1.08 0.38 1.021 0.45 
Bloque 2 6.044 0.02 6.917 0.001 3.021 0.053 
Error 87       
Total 116       

 
 
Tabla 6.  Análisis de varianza  de caracteres de resistencia. La familia es un factor aleatorio y el bloque un factor fijo. Un efecto 
significativo de la familia (P< 0.05) indica que existe varianza genética. El análisis se realizó con las plantas del grupo control y 
las expuestas al herbivorismo sin réplica, en familias de Datura stramonium. Los valores en negritas indican una P< 0.05 
 

 Resistencia general 
 

Densidad de tricomas 
foliares 

Fuente de variación GL F P F P 

Familia 27 1.668 0.036 3.117 <0.001 
Bloque 2 0.857 0.427 4.489 0.01 
Error 97     
Total 126     

 
 

Tabla 7.  Heredabilidad (h2) de los caracteres de resistencia en  Datura stramonium. Los intervalos de 
confianza se calcularon con 28 familias y un α = 0.05. 

 
Caracter 

 
h2 Intervalo inferior Intervalo superior 

Resistencia 
general 

0.259 0.433 0.846 

Densidad de 
tricomas foliares  

0.641 0.174 0.342 
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Figura 18.  Valores promedio de (a)  la densidad de tricomas  foliares y  (b) la  resistencia general, en familias de Datura stramonium del 

grupo control y sin insecticida  (sin réplica).  Cada barra corresponde al promedio familiar (! ) de  cada carácter, la variación entre  los 
promedios de cada familia indica varianza genética.  Densidad de tricomas foliares (P < 0.001)  y  resistencia general (P = 0.036). 

EE

 
 

En la población estudiada se observaron tanto genotipos capaces de  aumentar la 

adecuación después de haber sufrido daño foliar, como genotipos para los cuales el daño 

tuvo un efecto negativo, reduciendo de manera notable la adecuación (Figura 19), sin 

embargo a pesar de observarse dicha variación, no se detectó varianza genética significativa 

para la tolerancia (Tabla 8). 
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Figura 19. Tolerancia al herbivorismo en Datura stramonium, población de Ticumán, Morelos; cada línea corresponde a la regresión 
entre  el daño foliar relativo (variable transformada) y la adecuación relativa,  la pendiente de la regresión representa la tolerancia de cada 
genotipo  una pendiente  menor a cero indica subcompensación al daño o tolerancia incompleta, una pendiente mayor a cero indica 
sobrecompensación al daño. 
 
 
 
Tabla 8.  Análisis de covarianza  para la tolerancia de las plantas de Datura stramonium, la variable independiente es la familia y la 
covariable el daño foliar relativo.  La variable de respuesta es la adecuación relativa. La interacción entre la  familia y daño foliar relativo 
indica diferencias entre las familias para compensar el daño foliar y se interpreta como varianza genética para la tolerancia. 
 

Fuente de Variación GL SC CM F P 

Familia 27 40.861 1.321 1.04 0.431 
Daño relativo 1 0.071 0.052 0.049 0.824 

Familia* Daño relativo 27 38.34 0.566 0.976 0.51 
Error 71 103.249 1.454   
Total 126 184.301   R2 = 0.43
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6.3 DENSIDAD DE TRICOMAS FOLIARES COMO COMPONENTE DE LA 

RESISTENCIA 

La correlación entre  los promedios individuales y familiares de la densidad de tricomas 

foliares, la resistencia general y la adecuación relativa, sugiere que los tricomas son un 

carácter que confiere resistencia a la planta, además de tener un impacto positivo en la 

adecuación. Se encontró  una correlación negativa entre el daño foliar  y la densidad de 

tricomas foliares (r = -0.17, P = 0.02), lo cual indica que la presencia de los tricomas 

implica una disminución significativa del daño sufrido por el herbivorismo, además de 

relacionarse de manera positiva con la resistencia general y la adecuación relativa (Tabla 9). 

No obstante la única correlación genética significativa es la de la adecuación relativa con la 

densidad de tricomas foliares (Tabla 10). 
 
Tabla 9.  Correlación fenotípica entre el daño foliar relativo, la densidad de tricomas foliares y la adecuación relativa, en 
plantas de Datura stramonium del grupo control y las expuestas al herbivorismo sin réplica. Los valores en negritas indican 
una P< 0.05. 
 

Variable X1 Variable X2 Coeficiente de 
correlación  

No. de individuos P 

Adecuación relativa 
(wi) 

Densidad de 
tricomas foliares 

0.4597 160 0.0000 

Daño foliar relativo Densidad de 
tricomas foliares 

-0.1730 160 0.0287 

Resistencia general Densidad de 
tricomas foliares 

0.1742 160 0.0276 

Adecuación relativa 
(wi) 

Daño foliar relativo -0.1252 160 0.1146 

 
 
 
Tabla 10. Correlación genotípica entre el daño foliar relativo, la densidad de tricomas foliares y la adecuación relativa, en 
plantas de Datura stramonium del grupo control y las expuestas al herbivorismo sin réplica. Los valores en negritas indican 
una P< 0.05. 
 

Variable X1 Variable X2 Coeficiente de 
correlación  

No. de genotipos P 

Adecuación relativa 
(wi) 

Densidad de 
tricomas foliares 

0.534 40 <0.001 

Daño foliar relativo Densidad de 
tricomas foliares 

-0.212 40 0.187 

Adecuación relativa 
(wi) 

Daño foliar relativo -0.123 40 0.448 
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6.4 ANÁLISIS DE SELECCIÓN NATURAL 

Se  detectó  selección direccional positiva sobre un componente de la resistencia (densidad 

de tricomas foliares) (Figura 20); sin embargo no se encontró selección direccional sobre la 

resistencia general. Tampoco se detectó selección  no lineal (curvilínea) para ninguno de 

los caracteres de resistencia (resistencia general y densidad de tricomas foliares) (Tabla 11). 

El análisis de selección para la tolerancia no se presenta, ya que no resultó significativo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 20.  Selección direccional sobre la densidad tricomas foliares de Datura stramonium en la población de 
Ticumán, Morelos. Relación entre densidad de tricomas foliares (escala logarítmica) y la adecuación relativa en 
presencia  de herbívoros  P< .001 
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Tabla 11.  Regresión  múltiple de la adecuación relativa como función de la resistencia general y la densidad de tricomas  foliares de 
Datura stramonium en la población de Ticumán, Morelos. El análisis se realizó con las plantas del grupo control y las expuestas al 
herbivorismo sin réplica. Se presenta  el ANOVA de la regresión. El coeficiente β1 indica el gradiente de selección direccional; el 
coeficiente γ indica el gradiente de selección  disruptiva o estabilizadora; los valores en negritas indican una P< 0.05.  
 

Caracter β1 t P Anova del 
modelo de 
regresión 
múltiple 

lineal 

γ t P Anova del 
modelo de 
regresión 
múltiple 

cuadrática 
Resistencia 

general 
0.536 

(0.784) 
 

0.68 0.497 F = 22.99 
P = <0.0001 

R2= 0.22 

0.012 
(0.037) 

0.33 0.74 F = 12.05 
P = <0.0001 

R2= 0.23 
 

Densidad de 
tricomas 
foliares 

0.512 
(0.784) 

 

6.54 <0.0001  -0.059 
(0.040) 

-1.46 0.146  

 
 

 

6.5 ANÁLISIS  DE COSTOS  

El análisis de costos para los caracteres de resistencia se realizó en el grupo que se aplicó el 

insecticida (ausencia de herbívoros). No se detectaron costos significativos  tanto para la 

resistencia general, como para la densidad de tricomas foliares, la relación entre la 

resistencia general y la adecuación no es significativa (Tabla 12). Sin embargo, la relación 

entre  la densidad de tricomas  y la adecuación de las plantas con insecticida  es 

significativa y positiva, sugiriendo que los tricomas  tienen un efecto positivo sobre la 

adecuación aún en ausencia de herbívoros (Tabla 13 y Figura 21). 
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Figura 21.Ausencia de costos para la densidad de tricomas foliares de Datura stramonium en la población de 
Ticumán, Morelos. Relación entre la densidad de tricomas foliares (escala logarítmica) y la adecuación relativa 
en ausencia de  herbívoros P< .001 

 
 
 

Tabla  12. ANOVA de la regresión lineal entre la resistencia general, la densidad de tricomas foliares (variables 
independientes) y la adecuación relativa (w) (variable dependiente) en las plantas Datura stramonium con insecticida en 
la población de Ticumán, Morelos. Los valores en negritas indican una P< 0.05. 

 
 Resistencia general 

 
Densidad de tricomas 

foliares 
Fuente de variación GL F P F P 

Modelo 1 0.028 0.865 14.554 <0.001 
Error 66     
Tota 67     
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6.6 CORRELACIÓN GENÉTICA ENTRE LA RESISTENCIA Y LA TOLERANCIA 

La correlación entre los promedios familiares de los dos caracteres de resistencia estimados 

(densidad de tricomas y resistencia general) con la tolerancia; aunque negativa, no resultó 

significativa. La correlación entre la resistencia general  y la densidad de tricomas tampoco 

fue significativa, aunque se dio en el sentido opuesto (Tabla 15).  

 
Tabla 13. Correlación genética entre la tolerancia, la resistencia general, y la densidad de tricomas foliares en  plantas de Datura 
stramonium en la población de Ticumán, Morelos. 
 

Variable 1 Variable 2 Correlación No. de genotipos P 

Densidad de tricomas 
foliares 

Tolerancia -0.1477 40 0.3632 

Resistencia general Tolerancia -0.0241 40 0.8827 

Resistencia general Densidad de tricomas 
foliares 

0.2134 40 0.1862 
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VII. DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN 

 

El objetivo principal de esta investigación fue  probar la existencia de una correlación 

genética negativa, entre la resistencia y/o un componente de ésta (densidad de tricomas) y 

la tolerancia a los herbívoros en Datura stramonium, en la población de Ticumán, Morelos, 

además de  evaluar si el patrón de selección exhibido en esta población, favorecería el 

mantenimiento de la resistencia ó la tolerancia, pero no de ambas en la población de estudio. 

Los resultados no apoyan la hipótesis del trade-off (Fineblum &Rahuser, 1995; 

Maurico et al., 1997) entre las estrategias defensivas (resistencia y tolerancia) en Datura 

stramonium. No se detectó una correlación significativa entre la resistencia general y la 

tolerancia,  los tricomas foliares tampoco se correlacionaron de manera significativa con 

ésta. Se ha sugerido que el empleo de caracteres específicos como estimadores de 

resistencia, pudiera permitir la detección de un trade-off, aún cuando no se detectase una 

correlación significativa entre la resistencia general (inverso del daño) y la tolerancia 

(Leimu & Koricheva, 2006). Se  sabe que Datura stramonium posee además de  tricomas 

foliares,  alcaloides derivados del tropano como caracteres específicos de resistencia 

(Shonle & Bergelson, 2000),  y debido a que la relación de este último carácter y la 

tolerancia  no ha sido evaluada, no debiera descartarse la detección de un compromiso entre 

la tolerancia y los tropano-alacaloides.  

Los resultados de esta investigación apoyan la idea de que los tricomas foliares son 

un componente de la resistencia (Mauricio et al., 1997; Elle et al., 1999, Valverde et  al., 

2001; Sánchez-Peña, 2006), tienen un efecto positivo sobre la adecuación relativa, ya que 

disminuyen el impacto de los herbívoros; esta relación se mantiene a nivel fenotípico y 

genotípico. Se detectó selección direccional positiva sobre la densidad de tricomas foliares, 

además de varianza genética y heredabilidad significativa para ambos caracteres de 

resistencia  (resistencia general y densidad de tricomas foliares), por lo cual no hay una 

restricción para la evolución de la resistencia en esta población; sin embargo, no se detectó 

selección sobre la resistencia general. Una razón que puede explicar la ausencia  de 

selección sobre la resistencia general,  a pesar de detectarse selección sobre la densidad de 

tricomas foliares, es que en el caso de que la defensa sea constitutiva (no inducción), los 

caracteres específicos de resistencia no dependen de la cantidad de daño foliar para su 
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expresión y su efecto sobre la adecuación puede ser medido. Por el contrario, la estimación 

de la resistencia general sí depende de la cantidad de daño foliar experimentado,  y si los 

niveles de daño son bajos es posible que no se detecte un efecto significativo de éste sobre 

la adecuación.  

Otra razón que puede explicar el patrón de selección observado, es que la densidad 

de tricomas foliares estuviera correlacionada con otros caracteres que  fueran objeto de la 

selección (Björkman & Anderson, 1990; Roy et al., 1999); esta última consideración es 

importante puesto que el efecto de los tricomas foliares sobre la adecuación relativa es 

positivo, y ésta relación es significativa  aún en ausencia de herbívoros/daño foliar (grupo 

que recibió la aplicación del insecticida), lo que sugiere que la densidad de tricomas 

foliares podría amortiguar a la planta de otro estrés ambiental (p.j. pérdida de agua). Existe 

evidencia empírica que demuestra que los tricomas además de constituir una barrera 

mecánica para los herbívoros (Baur et al., 1991), y de ser un agente tóxico para estos (i.e., 

tricomas glandulares; Levine, 1973; Buta et al., 1993), pueden reducir la absorción de 

radiación y disminuir la cantidad de calor sobre la superficie de la hoja (Ehleringer et al., 

1976; Vogelmann, 1993), reduciendo la pérdida de agua  por evapotranspiración. Aunque 

la posibilidad de que los tricomas foliares tengan otra función además de la defensiva no se 

descarta, los resultados de esta investigación son consistentes con la idea de que los 

tricomas disminuyen el daño foliar, y están correlacionados positivamente con la resistencia 

general, aún cuando la defensa no sea la función primaria (i.e., es una exadaptación; Gould 

& Vrba, 1982). 

El hecho de que los tricomas foliares tengan un efecto  positivo sobre adecuación 

relativa en ausencia de herbívoros, sugiere también que los tricomas no implican un costo 

para la planta, ya que en ausencia del agente selectivo (herbívoros), los beneficios de la 

resistencia y los caracteres asociados a ésta no serían expresados al existir costos (Simms & 

Rausher, 1987). Además, los resultados sugieren que los herbívoros no inducen la 

producción de tricomas foliares. La inducción en la defensa ha sido utilizada como 

evidencia de que los caracteres asociados a ésta son costosos, debido a que la planta tiene 

que desviar recursos del crecimiento y/o reproducción hacia el incremento de los caracteres 

defensivos, una vez que sucede el daño (Coley et al., 1985; Herms & Mattson, 1992). El 

presente estudio aporta evidencia que apoya la idea de que la defensa en Datura 
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stramonium es constitutiva (Shonle & Bergelson, 2000) y  que la producción de tricomas 

no implica un costo para la planta, o al menos bajo los niveles de daño registrados en esta 

población no es posible la detección de éste. Estudios anteriores indican  que bajos 

porcentajes de área foliar removida para inducir la defensa, no permiten la detección de 

ningún costo (Brown, 1988; Karban, 1993).  

En el presente estudio los niveles de daño registrados se encuentran entre el 0.3% y 

el 33% por individuo, y entre el  0.04 y el 32% por hoja, niveles inferiores a lo reportado 

anteriormente para la misma especie (Valverde et al., 2001). Es posible que bajo niveles de 

daño mayores, se detecten costos para la producción de tricomas foliares. En el presente  

trabajo no se detectó varianza genética significativa para la tolerancia, en oposición a lo 

reportado anteriormente para la misma población por Fornoni et al. (2003). Una posibilidad 

es que  al existir selección  en el pasado sobre este carácter defensivo, ésta hubiera fijado  la 

tolerancia y erosionado la varianza genética; sin embargo esta explicación es poco probable, 

pues las condiciones ambientales puede limitar la expresión de la varianza genética en la 

tolerancia (Fornoni et al., 2004a; Wise & Abrahanson, 2007).  

Los factores abióticos pueden alterar la expresión de la tolerancia (Alward & Joern, 

1993; Brook & Eran, 1992; Frazee & Marquis, 1994; Gertz & Bach, 1995; Hochwender et 

al., 2000; Jacobs & Jonson, 1996; Nowatzki & Weiss, 1997; Oesterheld & McNaughton, 

1991), por ejemplo, las plantas de Brassica napus que crecieron en el campo en 

condiciones de estrés hídrico, aunque tuvieron una menor adecuación en general, 

presentaron mayor tolerancia al herbivorismo que aquellas que no sufrieron estrés hídrico 

(Nowatzki  & Weiss, 1997); en Asclepias syriaca, la variación en la habilidad de tolerar el 

daño fue mayor en condiciones altas de nutrientes (Hochwender et al., 2000). Las 

condiciones bióticas también pueden alterar la expresión de la tolerancia, en Ticumán la 

detección de varianza genética ocurrió cuando el daño promedio alcanzó valores de 

21.65±0.07 (media ± desviación estándar) (ver Fornoni et al., 2003). En poblaciones 

naturales de Datura stramonium se han reportado niveles de entre el 10 y 50% de daño 

foliar por hoja,  también se ha reportado que es capaz de soportar niveles del 10% de daño 

foliar sin sufrir una reducción en la adecuación (Fornoni & Núñez-Farfán, 2000). En el 

presente estudio el 86%  de los individuos que recibieron daño foliar, experimentaron 

menos del 10%, es posible que los bajos niveles de daño observados expliquen la falta de 
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variación genética para la tolerancia; debido a que el daño foliar no tuvo un efecto 

significativo  sobre la adecuación relativa. Los  bajos niveles de daño observados pueden 

deberse, no solo al efecto de los caracteres de resistencia sobre los herbívoros, si no 

también a la temporada del año en la que se estableció el experimento, (las temperaturas  

son mas bajas que en el resto del año), ya que ésta pudiera implicar una disminución en la 

abundancia de los herbivoros. Este factor podría limitar la expresión de una correlación 

negativa entre la resistencia y la tolerancia en la población de estudio, ya que existe 

evidencia empírica que sugiere que la variación espacial (diferentes poblaciones) en los 

niveles de daño puede alterar dicha correlación. Fornoni et al. (2003) realizaron un estudio 

comparativo entre dos poblaciones naturales de Datura stramonium (Ticumán y Sto. 

Domingo) que diferían en sus niveles promedio de daño por herbívoros, mediante 

trasplante recíprocos evaluaron la relación entre la resistencia y la tolerancia; para las 

plantas nativas de Ticumán que crecieron en su propia población, se reportó una correlación 

negativa entre la resistencia general y la tolerancia; sin embargo, no se detectó dicha 

correlación  para los genotipos procedentes de Tucumán, creciendo en la población de Sto. 

Domingo; demostrando así, que la correlación entre la resistencia y la tolerancia puede 

variar dependiendo del ambiente (abundancia de herbívoros).A diferencia de lo encontrado 

por Fornoni et al. (2003), en el presente estudio no se detectó una correlación significativa 

entre la resistencia y la tolerancia; es posible que la variación temporal dentro de una  

población tenga un efecto significativo en la expresión de dicha correlación. Debido a que 

la expresión de la tolerancia y la resistencia (y los costos asociados) puede verse limitada 

por la cantidad de daño foliar (abundancia de herbívoros), la variabilidad en este factor 

pudiera ser la razón principal que explique la variación observada en la expresión del trade-

off, en la población de Ticumán entre años.  

La expresión del trade-off se basa en que tanto la posesión de la tolerancia completa, 

como de resistencia, tienen costos significativos en adecuación y que los caracteres 

involucrados en ambas estrategias implican un costo total más grande, que la posesión de 

sólo una  estrategia. Teóricamente una correlación negativa entre la resistencia y la 

tolerancia podría  verse limitada cuando: 

1) Los costos de la tolerancia y la resistencia difirieran, ya sea que los costos de la 

tolerancia fueran muy altos y los de la resistencia muy bajos o viceversa (Fineblum, 1991; 
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Simms & Triplett, 1994); en el presente trabajo no se detectaron costos para la resistencia, 

este factor puede influir, limitando la expresión de un trade off entre la resistencia y la 

tolerancia a los herbívoros en Datura stramonium. Además la falta de varianza genética 

para la tolerancia  evita la necesidad de estimar los costos de dicha estrategia de defensa, 

pues al no existir potencial evolutivo, la selección no debiera operar sobre este carácter y no 

se esperaría un cambio evolutivo en dicha estrategia de defensa. 

  2) Diferentes estrategias sean  seleccionadas por distintas especies de herbívoros  

(Fritz & Simms, 1992; Thompson, 1994). Los herbívoros generalistas y especialistas 

pueden crear diferentes presiones de selección (Stowe, 1998; Tiffin, 2000). Esta 

consideración es importante ya que Datura stramonium es consumida por dos herbívoros 

especialistas y un generalista en poblaciones que se encuentran en el centro de México 

(Núñez-Farfán, 1991). Núñez-Farfán & Dirzo (1994) estimaron la variación de la 

resistencia a los herbívoros en dos especies consumidoras de Datura stramonium, una 

especialista (Epitrix párvla) y una generalista (Sphenarium purpurascens), en una 

población natural del valle de México, encontraron que el daño producido por la especie 

generalista y la especialista no se correlacionan de manera significativa, lo cual sugiere que 

la resistencia al daño producido por cada uno de los consumidores es independiente; no 

obstante, la posibilidad de que diferentes especies de herbívoros seleccionen diferentes 

estrategias de defensa, permanece aún inexplorada en la población de estudio. 

Se ha  indicado de manera teórica que los mecanismos detrás de  la expresión del 

trade-off  están relacionados con la variación en la adquisición de recursos o con la 

variación en la asignación de éstos a la defensa. Cuando la variación en asignación de 

recursos es mayor  que la variación en adquisición, se predice una correlación negativa 

(Houle, 1991; Mole, 1994). Los patrones de asignación dependen principalmente de la 

frecuencia  e intensidad del herbivorismo, así como del  momento en el que éste sucede 

(Basey et al., 1988;  Boucher, 1985; Bryant & Julkunentiitto, 1995; Langenheim & 

Stubblebine, 1983; Schappert & Shore, 1995). En el presente trabajo la mitad de las plantas 

juveniles establecidas  en la parcela experimental (que  todavía no llegaban a la etapa 

reproductiva) sufrieron daño foliar  y murieron (los datos de mortalidad no se emplearon 

para la realización de los análisis). Teóricamente las plantas juveniles, asignan más recursos  

a la resistencia que las plantas maduras, esta suposición depende del hecho de que las 
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plantas juveniles tengan una mortalidad más alta. Si la mortalidad juvenil determina la 

variación en defensa en la fase adulta, ésta (la mortalidad) podría ser un factor que explique 

la falta de varianza genética en la tolerancia (no amortiguaron el daño).  

El patrón de selección observado en esta población debiera reducir la varianza 

genética y aumentar los niveles de resistencia,  llevando a ésta a un pico adaptativo, 

favoreciendo a aquellos individuos con  niveles altos de densidad de tricomas. Al no 

detectarse  varianza genética para la tolerancia no existe potencial evolutivo para ésta, sin 

embargo,  la detección de varianza genética para la tolerancia no se descarta.   

Es importante mencionar que aunque la correlación entre la resistencia general y la 

tolerancia, así como la densidad de tricomas y la tolerancia no resultaron significativas, sí 

se dieron en el sentido esperado; ambos caracteres de resistencia se correlacionaron de 

manera negativa con la tolerancia; es posible que el poder estadístico de la prueba no sea lo 

suficientemente fuerte, y que para un número mayor de genotipos, dicha correlación resulte 

significativa. Además, los valores empleados para la estimación de la adecuación relativa 

(número de frutos), tienen un rango más limitado de variación que las semillas, otro 

indicador usualmente empleado para estimar la adecuación; es posible que empleando a las 

semillas como estimador de la adecuación, sea posible detectar el trade-off. 

 

En conclusión,  los resultados de esta investigación no apoyan la hipótesis  de un 

compromiso entre las estrategias de defensa contra los herbívoros (Leimu & Koricheva, 

2006), la evidencia indica que  la resistencia y la tolerancia  podrían evolucionar 

independientemente. El patrón de selección debiera reducir la varianza genética y aumentar 

los niveles de resistencia en la población. Los tricomas foliares son un componente de la 

resistencia, y debido su heredabilidad  no presentan restricciones para su evolución,   la 

selección  debiera favorecer a aquellos individuos con  niveles altos de densidad de 

tricomas. No se descarta la detección de un trade-off entre la resistencia y la tolerancia en 

Ticumán Morelos, debido a la variabilidad que tiene la expresión de la resistencia y la 

tolerancia en función de la abundancia de enemigos naturales. 
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