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Resumen

El tamafo corporal y tiempo de desarrollo en el chapulin Sphenarium purpurascens
(Ortéptera: Pyrgomorphidae) estdn bajo presiones de seleccién sexual, como resultado de esta
se esperaria que la variacion genética en éstas caracteristicas fuera minima, sin embargo dichos
atributos muestran una gran variacion fenotipica. Se propone que el mantenimiento de la
variacién fenotipica en estos tres atributos podria explicarse por plasticidad fenotipica ya que
un solo genotipo puede tener la capacidad de producir varios fenotipos alternativos en distintos
ambientes.

El objetivo del presente trabajo fue separar el componente genético, ambiental y su
interaccion (G*E), y apreciar como influye cada uno de estos componentes en el fenotipo
expresado. Se manipulé experimentalmente la cantidad de alimento consumido de medios
hermanos de nueve familias genéticas en dos atributos de tamaio corporal (ancho de térax y
longitud de fémur III) y tiempo de desarrollo (caracteristica de historia de vida) de S.
purpurascens.

Se encontrd variacién genética en los valores promedios de ancho de térax y longitud de
fémur III. Los organismos que consumieron menor cantidad de alimento alcanzaron tamaios
pequeiios en ambos atributos y tardaron més tiempo en desarrollarse. Se detecté variacion
genética significativa para las normas de reaccién ontogenéticas de la longitud de fémur IIl y
en el tiempo de desarrollo (interaccién Tiempo*Familia*Dicta significativa). La variacion
genética, ambiental y de interaccion podria deberse a la heterogeneidad ambiental espacial y
temporal de la Reserva del Pedregal de San Angel.

La plasticidad fenotipica puede resultar no adaptativa para los chapulines que expresen un
tamano corporal pequefio asociado a un largo periodo de desarrollo ya que podria afectar
negativamente su éxito reproductivo, ademdis podria reducir el impacto de la seleccion sexual
en el tamafio corporal y tiempo de desarrollo, actuando como un "buffer". Sin embargo la
presencia de variacién genética para los dos atributos corporales y para las normas de reaccién
ontogenéticas en la longitud de fémur y el tiempo de desarrollo indica que el fenotipo de ambos
atributos puede exhibir una respuesta evolutiva a la seleccion.



Introduccién

En algunos casos diferentes genotipos responden a los cambios ambientales de distinta manera.
Un solo genotipo puede tener la capacidad de producir varios fenotipos alternativos como
resultado de su interaccion (y sensibilidad) con diferentes ambientes. A esto se le conoce como
plasticidad fenotipica (Stearns, 1993; Roff, 1997; Hoffman y Parsons, 1997; y Nylin y Gotthard,
1998). La plasticidad fenotipica puede ser estimada mediante las normas de reaccién que
representan el cambio sistemitico en la media de la expresién de los valores fenotipicos
producidos por el genotipo en diferentes rangos ambientales (Alatalo et al, 1990, DeJong, 1990 y
Via et al, 1995); las normas de reaccién también incluyen los componentes ambientales y
genéticos tomando en cuenta la cantidad de plasticidad y la forma de expresién fenotipica
(Fornoni, 1996). La forma experimental de obtener las normas de reaccién es mediante la crianza
de lineas isogénicas, clones o medios hermanos (Falconer y Mackay, 1996 y Pigliucci, 1996),

exponiéndolos en distintos ambientes.

En distintos estudios con insectos y otros grupos de animales se ha encontrado plasticidad
fenotipica en caracteristicas morfologicas (Mousseau y Roff, 1995), en la preferencia de planta
huésped (Janz et al, 1994), crecimiento y pigmentacién (David et al, 1990) y se ha considerado a
la plasticidad fenotipica una adaptacién. Ademés puede originar diversificacién de organismos
en ambientes variables (Leclaire y Brandl, 1994). Dado que los organismos tienen que enfrentar
el problema de como maximizar su adecuacion en ambientes que estin en constante cambio
(Nager et al, 2000) los organismos con una constitucién genética que permita variaciones
fenotipicas para ajustarse a los diferentes cambios ambientales podrian tener una ventaja

selectiva en un ambiente cambiante (Zhivotovsky et al, 1996 y Via, 1993). En este caso la



plasticidad fenotipica incrementaria la adecuacién de un organismo. Ain asi, la mejor forma de
estimar el valor adaptativo de la plasticidad fenotipica es ver las ventajas en la adecuacién (o
componentes de ésta) de una norma de reaccién en particular (Lacey et al, 1983). Sin embargo
para Thompson (1991) la plasticidad fenotipica no es una adaptacién, sino un “buffer” que
restringe la evolucién por seleccién natural. La plasticidad hard que la seleccién no actie, o si
actda, que sea de una forma atenuada. Para Schlichting y Pigliucci (1998) la plasticidad también
puede no ser adaptativa en un ambiente impredecible y la seleccidn natural serd la que determine

su éxito. En este caso el fenotipo es expresado sin una concordancia directa con el ambiente.

En la mayoria de los estudios de plasticidad fenotipica y estabilidad en el desarrollo (ver
Clarke, 1998) solo se toma en cuenta el fenotipo expresado en un momento dado (ver Ergon et
al, 2001; pero ver Thompson, 1999), por lo regular el que resulta en la etapa adulta o
reproductiva. Pero se ignoran los patrones y mecanismos de crecimiento que van produciendo el
fenotipo de un organismo. De igual manera se ignoran las interacciones con el ambiente durante
el desarrollo, a pesar de que las diferencias fenotipicas inducidas por el ambiente se suceden
durante el desarrollo juvenil (Higgins y Rankin, 1996). Estos patrones nos permiten estudiar los
efectos ambientales sobre el fenotipo, siguiendo las trayectorias ontogenéticas (Pigliucci y
Schlichting, 1995) ya que muestran el desarrollo de un caracter a través del tiempo. Los
organismos estin expuestos a fluctuaciones ambientales que afectan su desarrollo e inducen
variacién fenotipica que puede generar diferencias en la adecuacion. Las condiciones
nutricionales resultan de suma importancia en las etapas tempranas del desarrollo ya que
determinan la subsecuente trayectoria de la historia de vida de un organismo (Metcalf y

Monogham, 2001). Tomando en cuenta lo anterior, Schlichting y Pigliucci (1998) han propuesto



el concepto de normas de reaccién ontogenéticas, y las definen como el juego de ontogenias

producidas por un solo genotipo cuando es expuesto a variaciones ambientales.

Dado que la ontogenia es un proceso constructivo y el fenotipo adulto es la suma de las
actividades a lo largo de la vida de un organismo, los eventos que ocurren tempranamente en el
desarrollo pueden influenciar significativamente el fenotipo de los dltimos estadios (Mousseau y
Dingle, 1991). En ocasiones las disyuntivas (trade offs), donde la seleccién natural puede
favorecer a una caracteristica pero no a dos o varias simultineamente (Nuiez-Farfin, 1993) se
confunden con los efectos ambientales y con las interacciones genotipo-ambiente que pueden
enmascarar estas disyuntivas genéticamente establecidas (Reznick, 1985). Por lo tanto la
medicién de la plasticidad fenotipica en las caracteristicas de historia de vida durante el

desarrollo tiene que ser estimada con la interaccién G*E.

Los atributos corporales y caracteristicas de historia de vida tienen efectos directos en la
sobrevivencia, fecundidad, y otros componentes de la adecuacion, estin determinados por
patrones de crecimiento a lo largo de la ontogenia de un organismo en funcién de mecanismos
enddgenos (i.e. fisiologicos, hormonales) y/o genéticos; y de factores ambientales (temperatura,

recursos, etc.) (Lytle, 2001).

Se sabe que el tamano corporal y tiempo de desarrollo en el chapulin Sphenarium
purpurascens estin bajo presiones de seleccién sexual (Cueva del Castillo y Niiez-Farfin,
1999), como resultado de esta seleccién se esperaria que la variacién genética en dichas
caracteristicas fuera minima, sin embargo muestran una gran variacién fenotipica. Se propone
que el mantenimiento de la variacién fenotipica podria estar explicada por plasticidad fenotipica,

expresada como resultado de la gran heterogeneidad y estacionalidad ambiental espacial y



temporal del hdbitat de estos organismos. Debido a la plasticidad fenotipica la relacién entre el
genotipo y el fenotipo se desacopla dando como resultado que los genotipos tengan una diferente
magnitud en respuesta al ambiente (Abrams et al, 1996), ocasionando que la variacién se elimine
lentamente. Por otro lado se consideré que la variacién en el tamafio corporal y tiempo de
desarrollo podrian deberse a diferencias genéticas (entre familias) o, que las diferencias en el
tamafio corporal y tiempo de desarrollo solo se deba a la cantidad de alimento consumido, sin
ningin efecto genético o de interaccién. Asi los chapulines con baja disponibilidad de alimento

alcanzaran un menor tamafio corporal asociado a un largo tiempo de desarrollo.

El objetivo del trabajo fue separar el componente genético, ambiental y su interaccién (G*E)
de dos atributos de tamaiio corporal (ancho de térax y longitud de fémur III) y el tiempo de
desarrollo (en dias) mediante la manipulacion experimental de la cantidad de alimento
consumido de familias genéticas del chapulin S. purpurascens. Esto con la finalidad de estimar
las proporciones de varianza explicada por la familia, por la cantidad de alimento consumido
(ambiente) y la interaccion. Asi observar si existe variacion genética, si existen respuestas
plasticas en respuesta al ambiente y si existe variacién genética para las normas de reaccion

ontogenéticas.

La especie de estudio.

Sphenarium purpurascens Charpentier (Ortptera: Pyrgomorphidae), es un chapulin con amplia
distribucién en el centro, sur y sureste de la Repiblica Mexicana (Kevan, 1977). Es un insecto
paulometabolo univoltino, el cual atraviesa cinco estadios ninfales antes de alcanzar la etapa

adulta. Presenta alas vestigiales. Es un insecto polifago, se le encuentra sobre una gran



diversidad de plantas y pastos silvestres (Serrano-Limé6n y Ramos-Elorduy, 1989). El ciclo de
vida empieza cuando las ninfas de primer estadio emergen, a mediados del mes de mayo (época
de lluvias), alcanzando la madurez sexual a finales de agosto y principios de septiembre (Cano-
Santana, 1994). La poblacién llega a su méxima densidad.en octubre (finales de época de
lluvias), a partir del cual decrece, hasta desaparecer en el mes de enero. Durante estos meses se
lleva a cabo la reproduccion. Después de ovipositar en el suelo, la hembra muere (Cueva del
Castillo et al, 1999) y la ooteca permanece latente en la tierra durante el invierno y primavera
esperando las lluvias en el verano para eclosionar. Los adultos de ambos sexos muestran una
gran variacién en el tamaio corporal (de 8.5 mm hasta 13.4 mm de longitud en fémur III) (Cueva
del Castillo y Ninez-Farfin, 1999). La especie presenta dimorfismo sexual, siendo los machos

mds delgados y de coloracién més variable que las hembras.

La poblaci6n de S. purpurascens estudiada se encuentra en la Reserva Ecolégica del Pedregal
de San Angel (México, D.F.). Esta reserva esta formada por sustrato rocoso y suelo arenoso-
limoso. Cano-Santana (1994) describe una topografia muy accidentada donde existen
promontorios rocosos, grietas y hoyos de gran tamafio, y sitos planos en dreas menos
accidentadas. Sugiere que esta variacion topogréfica facilita una multiplicacién de nichos. En el
Pedregal de San Angel las fluctuaciones espacio-temporales debidas a una marcada
estacionalidad en las lluvias afectan la disponibilidad de recursos alimenticios para los insectos
herbivoros. Provocando que los chapulines de esta poblacién vivan en un ambiente espacial
heterogéneo, lo que podria favorecer la presencia de plasticidad fenotipica, ya que un genotipo
podria estar respondiendo de distinta manera a este ambiente heterogéneo(Cueva del Castillo y

Niifiez-Farfin, 1999).



Material y métodos

Se colectaron hembras gravidas al azar de S. purpurascens de la reserva Ecolégica del Pedregal
de San Angel en Cuidad Universitaria. Las hembras se colocaron en macetas de 250 ml con
tierra donde ovipositaron. Después de la oviposicion, se extrajo manualmente la ooteca, se lavé
con agua desinfectada y se volvié a colocar en macetas con tierra esterilizada para evitar posibles
infecciones de patégenos. Las macetas se colocaron en un insectario con temperatura promedio

de 21° C y con un fotoperiodo de 12 hrs. luz y 12 hrs. oscuridad.

Las macetas se regaron a partir del 11 de junio de 1999, fecha en que empez6 la temporada de
lluvias en el campo. A cada maceta se le agregé 10 ml de agua por dia (para romper la latencia)
hasta que eclosionaron los huevos. Las ninfas que emergieron de cada maceta fueron colocadas
individualmente en cajas petri con un algodén himedo que era cambiado cada tercer dia. Con la
intencién de incrementar el tamano de muestra, el experimento se repitié al afio siguiente

empezando el riego de macetas con ootecas en la misma fecha.

La mitad de las réplicas de cada familia fueron asignadas al azar a dos niveles de
disponibilidad de alimento. En un nivel a los organismos se le proporcioné alimento diariamente
(D), en el segundo nivel a los organismos se les proporcioné comida cada tercer dia (T)
simulando ambientes con baja disponibilidad de recursos alimenticios. El alimento consistié en

hojas de alfalfa (Medicago sativa).

Al momento de emerger y en cada una de las mudas se obtuvieron las mediciones para el
ancho de térax y longitud de fémur III de cada individuo utilizando un vernier digital. Estas

medidas fueron utilizadas como estimadores del tamafio general del organismo. Para estimar el



tiempo de desarrollo, se registré el intervalo de tiempo en dias entre cada una de las mudas que

los chapulines tuvieron a lo largo de su vida (hasta quinto estadio ninfal).

Anilisis Estadisticos

Los datos de ancho de térax, longitud de fémur III y tiempo de desarrollo de medios hermanos
de nueve familias genéticas, fueron analizados mediante ANDEVAs de medidas repetidas (S.C.
tipo III) con el paquete estadistico SUPERANOVA. Los datos fueron previamente
transformados a logaritmo natural para cumplir con los supuestos de normalidad del error de los
ANDEVAs. Se tomaron como fuentes de variacién la Familia (efectos aleatorios); Dieta (efectos
fijos), y la interaccién Familia*Dieta (efectos fijos). La significancia de la familia se calcul6

sobre la interaccién Familia*Dieta (el cociente F' = CMgenotipo/CMinteraccisn)- Este tipo de anélisis

permite estimar la variacién debida al genotipo (Familia), al ambiente (Dieta) y la variacién
debida a la interaccion entre los genotipos y el ambiente (Familia*Dieta). La significancia del
término Dieta indicaria que el ambiente afecta el fenotipo; la significancia de la interaccién
indicaria variacién genética para la plasticidad fenotipica, los genotipos responden de distinta
manera a los diferentes ambientes (Schlichting, 1986). Al considerar el término Tiempo dado por
el ANDEVA de medidas repetidas, la interaccién triple (Tiempo*Familia*Dieta) indicaria si
existe variacién genética para las normas de reaccion ontogenéticas. También se estimé la

correlacién entre los tres atributos estadio por estadio.

El andlisis original incluia el sexo de los organismos como otra fuente de variacién, sin
embargo el poder de la prueba no permitié realizar el andlisis, razén por la cual se eliminé esta

fuente de variacién.



Resultados.

Los resultados indican que el Factor Tiempo explico la mayoria de la varianza fenotipica total en
el ancho de térax (* = 0.88; Tabla 1) y longitud de fémur III (/ = 0.91; Tabla 2), para el tiempo
de desarrollo la varianza explicada por el Tiempo baja (r* = 0.28; Tabla 3). La varianza
explicada por la Dieta al resultar significativa, nos indica que exista respuesta plastica al
ambiente en los tres rasgos, sin embargo no los afecta en la misma proporcién. La interaccion
triple (Tiempo*Familia*Dieta) en la longitud del fémur III (Tabla 2) y tiempo de desarrollo
(Tabla 3), explica poca parte de la varianza fenotipica total, pero al resultar significativa nos

indica que existe variacién genética para las normas de reaccion ontogenéticas

Las ANDEVAs muestran diferencias genéticas significativas para los valores promedios de
ancho de térax (Tabla 1) y longitud de fémur III (Tabla 2), las familias difirieron en el tamaiio
promedio en ambos atributos (Fig. 1a y 1b). No se detectaron diferencias genéticas significativas
para el tiempo promedio de desarrollo (Tabla 3), el tiempo (dias) de desarrollo es similar entre
familias (Fig. 1c). La cantidad de alimento consumido indujo diferencias significativas en el
valor promedio de los dos atributos corporales y el tiempo de desarrollo (Tabla 1,2 y 3), los
organismos que consumen més alimento alcanzaron térax mds anchos y fémures mds largos
asociados a un tiempo de desarrollo corto, en comparacién con los organismos que tuvieron baja
disponibilidad de recursos. que tardan mas en desarrollarse con ancho de térax y longitud de
fémur pequenos (Fig. 2a. 2b y 2c¢). La interaccién Familia*Dieta no fue significativa para

ninguna de las tres caracteristicas.
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Tabla 1. ANDEVA de medidas repetidas para el ancho de térax. Los términos significativos
se muestran en negritas. Se muestran las varianzas explicadas por cada fuente de variacién,
R’ del modelo 0.925

Fuente gl SC CM F P r

Familia 8 0.335 0.042 5.93 0.01 0.238
Dieta 1 0.475 0.475 36.78  0.0001 0.337
Familia*Dieta 8 0.056 0.007 0.547 0.81 0.040
Error 42 0.542 0.013 0.385
Tiempo 4 13.48 3.37 837.68  0.0001 0.833
Tiempo*Familia 32 0.158 0.005 17.45 0.06 0.010
Tiempo*Dieta 4 0.363 0.091 22.58  0.0001 0.022
Tiempo*Familia*Dieta 32 0.091 0.003 0.704 0.87 0.006
Tiempo*Error 168 0.676 0.004 0.042

Tabla 2. ANDEVA de medidas repetidas para la longitud de fémur IIl. Los términos
significativos se muestran en negritas. Se muestran las varianzas explicadas por cada fuente
de variacién. R? del modelo 0.972

Fuente gl SC CM F P r
Familia 8 0597  0.075 13.67  0.0006 0.534
Dieta 1 0.23 0.23 38.89  0.0001 0.206
Familia*Dieta 8 0.044  0.005 0.923 0.5 0.039
Error 42 0248  0.006 0.222
Tiempo 4 19.375 484 228486  0.0001 0.914
Tiempo*Familia 32 0.109  0.003 1.01 048  0.005
Tiempo*Dieta 4 0.142  0.036 16.76  0.0001 0.007
Tiempo*Familia*Dieta 32 0.107 0.003 1.58 0.034  0.005

Tiempo*Error 168 0.356 0.002 0.017




Tabla 3. ANDEVA de medidas repetidas para el tiempo de desarrollo. Los términos
significativos se muestran en negritas. Se muestran las varianzas explicadas por cada fuente
de variacién. R? del modelo 0.730

Fuente g.l. BC CM F P r
Familia 8 0.485 0.061 2.76 0.08 0.089
Dieta 1 3.435 3435 105.07 0.0001 0.628
Familia*Dieta 8 0.176 0.002 0.672 0.71 0.032
Error 42 1.373 0.033 0.251
Tiempo 3 411 1.371 68.04 0.0001 0.283
Tiempo*Familia 24 1.379 0.057 1.456 0.18 0.095
Tiempo*Dieta 3 0.069 0.023 1.135 0.33 0.005
Tiempo*Familia*Dieta 24 0.947 0.039 1.959 0.009 0.065
Tiempo*Error 126 2.538 0.02 0.175

La significancia del factor Tiempo en la Tabla 1, 2 y 3 indica el crecimiento de los organismos
lo largo del desarrollo. Y el tiempo (dias) que tardaron en pasar de un estadio ninfal al siguiente

no siempre fue el mismo, incrementandose en los ltimos estadios ninfales.

Para el patrén de crecimiento durante la ontogenia No se detectaron diferencias genéticas
significativas (Tiempo*Familia n.s.) para el ancho de térax, longitud de fémur III y tiempo de
desarrollo (Tablas 1; 2 y 3)en el patrén de crecimiento entre familias. La cantidad de alimento
consumido generé diferencias durante la ontogenia en el ancho de térax y longitud de fémur III
entre tratamientos, haciendo que organismos con baja disponibilidad de recursos durante todo el
desarrollo presentaran menor tamano de térax y de fémur. No se detectaron diferencias para el
tiempo de desarrollo asociado a las diferencias en la dieta (Tiempo*Dieta n.s.; Tabla 3) . El
patrén que siguen los organismos en pasar de un estadio ninfal al siguiente es similar entre

tratamientos, aun asi los organismos del tratamiento T tardan mds en pasar de un estadio al
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siguiente. Los organismos de diferentes familias no difirieron en el patrén de desarrollo del térax

al ser expuestos a diferentes niveles de alimentacién (Tiempo*Familia*Dieta n.s.; Tabla 1; Fig.

3). Sin embargo la interaccién Tiempo*Familia*Dieta de la longitud de fémur III y el tiempo de

desarrollo mostré variacion genética significativa para las normas de reaccién ontogenéticas

(Tabla 2 y 3; Fig. 4 y 5).

desarrollo resultaron ser bajas y la mayoria no significativas (Tabla 4).

Las correlaciones genéticas entre el ancho de térax, longitud de fémur III y tiempo de

La cantidad de alimento consumido por los organismos a los cuales se les proporcionaba

cada tercer dia fue menor que aquellos con alimentacién diaria (¢ = 2.340; g.1.= 96; P = 0.021).
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Tabla 4. (a) Correlaciones genéticas entre el ancho del térax, longitud de fémur 11l y tiempo
de desarrollo por estadio. (b) Correlaci6n entre el ancho de térax y longitud de fémur Il en
cada estadio.

(a) Térax P Fémur P
Tiempo de Desarrollo 1-2  0.151 0.70 -0.287 0.45
Tiempo de Desarrollo 2-3  0.323 0.40 -0.590 0.09
Tiempo de Desarrollo 3-4  -0.378 0.32 -0.185 0.63
Tiempo de Desarrollo 4-5  0.064 0.87 0.190 0.62
(b) Térax-Fémur P
Estadio 1 0.455 0.218
Estadio 2 0.643 0.062
Estadio 3 0.472 0.199
Estadio 4 0.195 0.616
Estadio 5 0.785 0.012

Discusién

El hecho de encontrar variacion genética, respuestas plasticas en funcion al ambiente y variacién
genética en las normas de reaccion ontogenéticas, puede explicar la gran variacion fenotipica que
se ha encontrado en la poblacién natural de S. purpurascens de la Reserva del Pedregal de San

Angel.

El ancho de térax y la longitud de fémur IIl muestran un gran componente ambiental (33% y
20%; Tabla 1 y 2), sin embargo existen diferencias genéticas que permiten que ambos atributos
puedan potencialmente exhibir una respuesta evolutiva a las presiones de seleccién (natural o
sexual). Para el tiempo de desarrollo el ambiente explica buena parte de la variacion fenotipica

(63%; Tabla 3); la cantidad de alimento consumido generd respuestas plésticas, los organismos
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sin deficiencias en la alimentacion alcanzaron un mayor tamafio corporal y tiempo de desarrollo

promedio corto en comparacién con aquellos con menor disponibilidad de alimento.

Los organismos siguen diferentes patrones de desarrollo, alcanzando distintas longitudes de
fémur III en cada estadio ninfal y con diferencias en el tiempo invertido entre cada muda. La
longitud de fémur III y tiempo de desarrollo pueden variar a lo largo de la ontogenia de acuerdo

a su potencial de crecimiento (Debat y David, 2001).

Las normas de reaccién ontogenéticas nos permiten ver las diferencias inducidas por la cantidad
de alimento consumido entre genotipos, la presencia de variacion genética en estas indica que la
respuesta fenotipica durante el desarrollo de la longitud del fémur IIl y tiempo de desarrollo
podrian estar sujeta a seleccién. La heterogeneidad espacio-temporal en la disponibilidad de
recursos alimenticios de la Reserva del Pedregal de San Angel puede ser la causa de que exista

dicha variacién genética en las normas de reaccién ontogenéticas.

Aunque se considera que las caracteristicas asociadas con la adecuacién y los patrones de
desarrollo no presentan plasticidad fenotipica o son menos variables en el desarrollo (Clarke,
1998), el hecho de que los individuos muestren variaciones en caracteristicas morfolégicas y
patrones de historia de vida en respuesta al estrés que ocasionan las deficiencias alimenticias
podria representar una respuesta adaptativa para maximizar la adecuacion (Plaistow y Siva-

Jothy, 1999).

Sin embargo las respuestas que muestran los chapulines en el desarrollo podrian resultar no
adaptativas, porque el ambiente induce efectos negativos en el desarrollo propiciando que

algunos individuos alcancen tamafios corporales cortos que pueden traer desventajas en eleccién
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de pareja ya que los machos con mayor tamaiio corporal podrian tener ventajas para someter a
las hembras y evitar la competencia intraespecifica; y en las hembras es probable que un mayor
tamaiio corporal influya en la cantidad de huevos producidos, esto puede ser escogido por los
machos, aunque se ha detectado que las hembras que maduran al principio de la temporada de
reproduccién tienen mayor niimero de apareamientos sin importar su tamaiio (Cueva del Castillo,
2000). Un largo tiempo de desarrollo afectaria el poder llegar en el momento adecuado a la
época reproductiva, al presentar un largo tiempo de desarrollo los individuos podrian no
encontrardn parejas viables como resultado de la escasez de alimento provocada por el fin de la
época de lluvias que acota la época reproductiva de estos chapulines. Ademas se ha detectado
que los machos con maduracion temprana tienen mayor éxito de apareamiento (Cueva del
Castillo y Nunez-Farfin, 1999). En el caso de las hembras, la maduracién temprana no trae
ventajas (Cueva del castillo y Ninez-Farfan, 2002), sin embargo la probabilidad de apareamiento
es mayor si maduran cuando existe una alta disponibilidad de machos, el madurar después de

este pico afectaria el éxito su reproductivo.

Cabe hacer notar que el fémur presenta variacién genética en las normas de reaccién
ontogenéticas. Pero para el quinto estadio algunas familias alcanzan la misma longitud de fémur
III (Fig. 4, familias 3, 4, 7 y 9). Esto puede disminuir la variabilidad fenotipica en la etapa adulta,
lo que podria reducir el potencial de respuesta evolutiva (Gibson y Wagner, 2000) dado que la
seleccion sexual (que solo estaria actuando en la etapa reproductiva) no podria detectar la

variacion generada durante el desarrollo.

Es probable que por un lado existan presiones de seleccion (temperatura, depredadores,

competencia, etc.) a lo largo del desarrollo que afectan distintos rasgos de distintas formas
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incluyendo a la plasticidad fenotipica (Nager et al, 2000). Pero al llegar al final del desarrollo las
presiones de seleccién (i.e. sexuales) serdn sobre el fenotipo maduro. Las respuestas plésticas
generadas durante el desarrollo en funcién del ambiente no serian objeto directo de esta
seleccién sexual una vez que los organismos hayan alcanzado la etapa adulta, como resultado la

plasticidad podria mantenerse en la poblacién.

La plasticidad fenotipica desacopla el genotipo del fenotipo, y como consecuencia el acervo
genético es capaz de liberarse del impacto inmediato de la seleccién. Asi la plasticidad fenotipica
podria estar atenuando a la seleccién sexual detectada en los atributos corporales y tiempo de
desarrollo dado que el genotipo esta respondiendo de distinta manera al ambiente, manteniendo
la variacion en dichos atributos, asi que otro de los costos que traeria consigo la plasticidad
fenotipica cn los genotipos que la expresen, seria la lenta eliminacion de la varianza genética.
Ademis, no se encontraron diferencias genéticas en el tiempo de desarrollo pero si variacién
genética en las normas de reaccién ontogenéticas. Se debe considerar la posibilidad de que el
tamano adulto alcanzado con un tiempo de desarrollo final similar entre familias sea mds
importante que las variaciones que se suceden durante el desarrollo, asi que cabria la posibilidad
que el valor promedio y la norma de reaccién ontogenética (del fémur y tiempo de desarrollo)
puedan responder a la selecciéon y evolucionar por separado. Se podria esperar que en esta
poblacién los distintos genotipos puedan converger en respuestas plasticas similares para
caracteristicas morfoldgicas y de historia de vida, asi como para los mecanismos de desarrollo

ontogenético (Hodin, 2000).

También la seleccién que estéd favoreciendo tamafio corporal grande y tiempos de desarrollo

corto podria estar oponiéndose a otras fuerzas selectivas (depredadores, temperatura, etc.), por lo
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tanto el tamafo corporal solo alcanzard una media 6ptima para cada ambiente. Las tasa a la que
las caracteristicas pueden evolucionar podria variar segiin las condiciones ambientales (Hoffman
y Parsons, 1997) asi que el ambiente va a ser tanto el que produzca las variaciones fenotipicas

como el que ejerza una gran presién de seleccion (Lachmann y Jablonka, 1996).

Las generaciones de chapulines van de un ambiente a otro a través de un espacio y tiempo,
cambios en los patrones de crecimiento para cada estadio ninfal podrian sugerir que los
organismos necesitan de una combinacién dGptima entre el tiempo de desarrollo y el tamaiio
corporal alcanzado como adultos. Al no detectar correlacién genética entre caracteristicas (Tabla
4a y 4b), no existen disyuntivas entre los dos atributos de tamaiio corporal con el tiempo de
desarrollo, es posible que dichos atributos puedan estar sujetos a presiones de seleccién
independientes entre si. Asi que un tiempo de desarrollo corto no necesariamente estaria
asociado con un tamaino corporal pequeiio. Un chapulin con un corto periodo de desarrollo y con

tamaiio corporal grande tendria mayor éxito reproductivo.

El genotipo contiene la informacién necesaria para la construccion de un organismo ademds
determina y delimita los mecanismos necesarios para llevar a cabo dicha construccién; sin
embargo el fenotipo expresado no solo reside en los genes sino es la combinacién de éstos con el
ambiente. Cada caracteristica y mecanismo requiere de ciertas oportunidades para su
funcionalidad y también cada caracteristica y mecanismo debe de lidiar con las limitaciones y
cambios continuos del ambiente. La plasticidad fenotipica podria, en algiin momento, representar
la respuesta continua para estos cambios y limitaciones, y la norma de reaccién que se espera es

aquella que conecte los valores 6ptimos en cada ambiente para cada genotipo.
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Las diferencias entre las distintas medias de los atributos analizados en este trabajo pueden ser
utilizadas como un indicador de las estrategias de vida que puede seguir un organismo. La
evolucion de estas estrategias debe estar intimamente asociada con la estacionalidad ambiental
(Nylin et al, 1995). Los mecanismos de desarrollo que unen al genotipo con el fenotipo son
fundamentales para entender el cambio evolutivo. Los eventos que ocurren tempranamente en el
desarrollo pueden influenciar significativamente el fenotipo de los iltimos estadios (Mousseau y
Dingle, 1991). Para comprender los procesos de desarrollo se necesita entender los factores, las

fuerzas y los mecanismos que operan a lo largo de la vida de un individuo (Robert et al, 2001).

No hay razén para decir que las variaciones fenotipicas y en los patrones de desarrollo
siempre son debidas a plasticidad fenotipica y mucho menos decir que la plasticidad resultara
adaptativa. La evolucién de cualquier organismo en un ambiente cambiante involucra el
desarrollo tanto de estructuras morfologicas y fisioldgicas para controlar su desarrollo

ontogenético y lograr una independencia de los ambientes externos (Zhivotovsky et al, 1996).

El valor adaptativo de la plasticidad fenotipica, dependerd del contexto ecoldgico de cada
especie y el habitat en que se desarrolle cada poblacion. Se han hecho estudios diversos acerca
de dicho poder de la plasticidad (ver Stirling et al, 1999; Gebhardt y Stearns, 1993 y David et al,
1990), y llegan a la conclusion de que estrategias alternativas de desarrollo pueden ser
igualmente adaptativas en un ambiente dado (Horn et al, 1982) y en algunas ocasiones pueden no

presentar ventajas en la adecuacién de los organismos.

En el curso de la evolucién las formas de respuesta de los genotipos cambian ante la

heterogeneidad ambiental espacial y temporal. Los costos y beneficios que la plasticidad
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proporcione va a dar como resultado la evolucién de estas respuestas en la poblacion de los

chapulines del Pedregal de San Angel.
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