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INTRODUCCION

La ecologia de poblaciones es, en parte, una
disciplina dedicada al estudio directo o
indirecto de la adaptacion (es decir, el ajuste
fino morfologico y funcional entre los orga-
nismos y el ambiente; Futuyma, 1986). Por lo
general, a las adaptaciones biolégicas se les
atribuye un origen evolutivo por seleccién
natural y la ecologia, en este sentido, hace
una interpretacion adaptativa a su origen vy
mantenimiento. No obstante, no siempre
existe evidencia suficiente para demostrar un
origen selectivo a las supuestas adaptacio-
nes (Lande, 1977, Lewontin, 1978, Gould y
Lewontin, 1979), si bien es, generalmente, la
explicacion mas légica y parsimoniosa. Por
su parte, la genética de las poblaciones ha
evaluado la cantidad de variacion genética
contenida en las poblaciones naturales y
como cambia dicha variacion dentro y entre
poblaciones, para de ahi poner a prueba
hipdtesis acerca de los procesos evolutivos
que la han moldeado o la siguen afectando
(ver Eguiarte, 1990). Sin embargo, desde el
punto de vista fenotipico la conexion con la
adaptaciéon (un tamano, una forma, una es-
tructura, una conducta, una fisiologia, etc.) no
es directa. Mientras que los ecdlogos intentan
obtener inferencias evolutivas a traves de es-
tudiar a los fenotipos, los genetistas infieren
la evolucion fenotipica a traves de su estudio
basado en el genotipo (Lewontin, 1974). Se
ha sugerido que una de las formas de solu-
cionar esta paradoja puede ser el uso de la
genética cuantitativa (Wright, 1968; Falconer,
1981; Lande, 1977, 1988; Lande y Arnold,
1983; Mitchell-Olds y Rutledge, 1986).

La genética cuantitativa hace uso de grupos
de individuos emparentados para determinar

qué fraccion de la variabilidad fenotipica
observada en las poblaciones puede ser
atribuida a la variabilidad genética y qué
fraccion a la variacion en el ambiente (es
decir, la heredabilidad; Falconer, 1981). En
general, se conoce que la mayoria de los
caracteres ecologica vy fisiologicamente
importantes de los organismos son
poligénicos (Wright, 1977), es decir, que
muchos genes de efectos fenotipicos
pequeios y aditivos contribuyen a la
variacion poblacional. En este sentido, es
posible conocer la naturaleza de los
caracteres cuantitativos partiendo de
modelos que consideran la segregacion
infinitesimal de genes con accidn aditiva
sobre el caracter en cuesticn (Fisher, 1918),
asi como de modelos en donde se hace
referencia tanto a la acciéon génica aditiva,
dominante y su interaccibn en la
determinacion de atributos fenoctipicos aun
mas complejos (Fisher, 1958; Wright, 1934,
Goodnight, 1987, 1988). Por lo tanto, los
genetistas definen a la heredabilidad en el
sentido estricto (h2y), como la fraccion entre
la varianza genética aditiva (V,) y la varianza
fenotipica total (V,) para un determinado
caracter en la poblacion (h?y = V/Vy
Falconer, 1981). La heredabilidad es una
relacion estadistica entre el valor del rasgo
en los progenitores y en los hijos, mas alla de
las semejanzas producidas por vivir en_ el
mismo ambiente; para obtener estimadores
confiables de este parametro estadistico,
existen diversas estrategias metodologicas
que van desde la propia consideracion del
parecido entre parientes, hasta llevar a cabo
programas de seleccion artificial utilizados en
estudios relacionados con la mejora genética

159



Ecologla de Plantas

(Falconer, 1989). De esta manera, bajo un
programa de estudio de la adaptaciéon en las
poblaciones naturales seria de interés
conocer la heredabilidad de caracteres,
funcionales o morfoldgicos, relacionados con
la fecundidad o la supervivencia de los
individuos, y por lo tanto con la adaptacion, y
conocer su potencial evolutivo por seleccion
natural si resultara variable genéticamente vy
si los agentes selectivos ejercen presiones
constantes (Endier, 1986).

La ecologia, por lo tanto, puede hacer uso de
las herramientas de la genética para obtener
inferencias evoiutivas. Esto es importante
dado que muchas de las teorias ecologicas
estan basadas, implicita o explicitamente, en
argumentos evolutivos (competencia, depre-
dacion, mutualismos, herbivorismo, sistema
de cruzamiento, etc., Pianka, 1978) pero no
han sido abordadas desde un punto de vista
explicitamente evolutivo por las dificultades
metodoldgicas y conceptuales arriba men-
cionadas (I. e. en cierta medida el "programa
adaptacionista” sensu Gould y Lewontin
(1979), si se ha llevado a cabo en ecologia).

OBJETIVO

E! objetivo de este estudio fue el andlisis de
fenomenos ecologicos como el herbivorismo
y caracteristicas de historia de vida (en
particular el tiempo de emergencia), en dos
plantas herbaceas anuales, Datura stramo-
nium y Tagefes micrantha, desde una
perspectiva genética y evolutiva.

ESPECIES ESTUDIADAS

A) Datura stramonium L. se conoce en
México con el nombre vulgar de "toloache".
Es una hierba anual robusta, con una
arquitectura muy simple, con frutos espinosos
y que desprenden un olor desagradable al
florar sus hojas (Fig. 1). Tiene una distri-
bucion geografica muy amplia, pues esta
presente en varios continentes (Weaver y
Warwick, 1984). En general, habita en
regiones de clima templado o incluso frio,
hasta en sitios tropicales y secos. D.
stramonium es considerada una maleza o
planta arvense en los Estados Unidos de
Norteamérica, en particular en los cuitivos de
soya (Weaver y Warwick, 1984), pero en
México, aunque penetra en los cultivos, su
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abundancia en ellos es baja y en general se
puede categorizar mejor como planta ruderal,
que crece en orillas de caminos, y areas
perturbadas (Cabrales-Vargas, 1991; Nunez-
Farfan. 1991).

Varios aspectos de la biologia de esta
especie, ademas de su amplia distribucion, la
hicieron adecuada para abordar preguntas de
ecologia evoclutiva. En primera instancia,
aunque es una planta muy conocida por sus
compuestos quimicos secundarios (funda-
mentalmente alcaloides a los cuales se les
atribuye una funcion de defensa contra
animales herbivoros; Fraenkel, 1959) D.
stramonium es consumida por varias
especies de insectos. La defoliacion parcial o
total de las plantas por escarabajos de la
familia Chrysomelidae reduce la fecundidad
de las plantas (Peterson y Dively, 1981). En
segundo lugar, esta especie coloniza habitats
nuevos, en ocasiones con pocos individuos,
que forman manchones ampliamente espar-
cidos, su amplia distribucion geografica
sugiere gque tiene una estructura genetica (es
decir, la varnabilidad se estructura en
diferentes niveles, individuos, subpoblacio-
nes, poblaciones; Hedrick, 1983) y por lo
tanto es una especie idénea para evaluar las
condiciones y los procesos que generan la
diferenciacion entre poblaciones. Con rela-
cién a esto, esta planta confronta condiciones
ecolégicas muy distintas en diferentes
localidades, por lo que también analizamos la
importancia de rasgos de historia de vida
como blancos de la seleccién, en particular el
tiempo de germinacion.

B) Tagetes micrantha Cav. (Fig. 2), es una
planta anual erecta, cuya aitura fluctia de
entre 10 a 40 cm, con tallos que ramifican
proporcionalmente con su tamano; el numero
de ramas esta altamente correlacionados con
el numero de semillas producidas por indivi-
duo. Esta planta germina al inicio de la
temporada de lluvias (finales de mayo y
principios de junio), floreciendo y fructificando
a partir de septiembre hasta finales de no-
viembre respectivamente, (Gonzalez-Astorga,
1991). En el caso particular de esta especie,
se hizo una descripcién detallada de la
variacion de los tiempos de germinacién y su
importancia ecologica y evolutiva en la
determinacion de la adecuacion, como pro-
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Figura 1 . Caracteristicas de Datura stramonium L. A.- Planta adulta, B.- flor, C.- fruto cerrado
que muestra las lineas de dehiscencia, D.- corte longitudinal de una capsula E.- capsula abierta,
F.- semilla, G.- porcion de una flor cuando se ha removido el caliz y corola: p = pedicelo, s =
estilo, v = trazas vasculares, o = ovario, n = disco nectarifero. La escala esiguala 1 cm de A a E;
de 1 mm en F, y G esta a escala natural. (A-F tomados de Weaver y Warwick 1984; G tomado

de Sharma 1972).

ducto de la variacion detectada. Para el
analisis de la manera en que se relacionan el
caracter en cuestion y la adecuacion, se
estimaron algunos parametros estadisticos
poblacionales como son: adecuaciones
asociadas a cada cohorte de germinacion; los
diferenciales de seleccion; los gradientes de
seleccidn lineal y curvilineo y las intensidades
de seleccibn que estan afectando |la
distribucion fenotipica de dicho atributo de
historia de vida (ver seccion IV Lande y
Arnold, 1983; Phillips y Arnold, 1989).

Simultdneamente y usando metodologias
demograficas se hizo la cuantificacion de la

dinamica poblacional de esta especie herba-
cea.

ACCION DE LA SELECCION NATURAL
A) Datura stramonium.

La teoria ecologica de las interacciones entre
plantas y herbivoros considera que muchas
caracteristicas de las plantas, tanto fisicas (v.
gr. espinas) como quimicas (v. gr. alcaloi-
des), han evolucionado como una respuesta
defensiva al ataque por los animales
herbivoros. Para que la evolucion de estos
rasgos defensivos sea posible, es necesario

161



Ecologla de Plantas

RESERVA ECOLOGICA EL PEDREGAL DE SAN ANGEL
Ecologla, Historia Natural y Manejo.

X1.0

Tagetes micrantha

T

X100

Figura 2. Planta adulta de Tagefes micrantha Cav. Se muestran ampliaciones de una cabezuela,

una hoja y un aquenio.

que exista variabilidad fenotipica intrapobla-
cional en tales caracteres, que tenga una
base genética, y que el rasgo o fenotipo mas
resistente a los herbivoros se expanda y pre-
valezca en la poblacion. Esta expansion pue-
de ocurrir por eventos fortuitos (deriva géni-
ca), o por seleccion natural. Bajo eventos for-
tuitos es poco probable que el fenotipo mas
resistente prevaleciera. Por lo tanto, se consi-
dera que la alternativa de evolucion de la re-
sistencia a los herbivoros por seleccion natu-
ral es mucho mas plausible que la evolucidon
por eventos estocasticos. La evolucion por
seleccion requiere, ademas de que en la
poblacién debe existir variabilidad en el rasgo
que confiere resistencia y heredabilidad del
rasgo (h?), una relacion estrecha entre el
valor fenotipico de un individuo y su adecua-
cion (w) (ver Lewontin, 1970; Endler, 1986).

La evidencia encontrada hasta ahora indica
que muchas de las caracteristicas de las
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plantas si funcionan efectivamente como
defensa antiherbivoros (v. gr. Marquis, 1992),
0 sea son adaptaciones (ver Dirzo, 1985).
Por otra parte, la evidencia de que los
herbivoros reducen la adecuacion de las
plantas es cada vez mas extensa (ver Nunez-
Farfan y Dirzo, 1991). Esta evidencia sefnala
que los herbivoros pueden representar una
presion selectiva, por lo que la posibilidad de
evolucion de la resistencia de las plantas a
los herbivoros por seleccidon natural es muy
factible. Sin embargo, pocos estudios han
demostrado si el proceso selectivo opera en
las poblaciones contemporaneas, ni si existe
variabilidad genética para este rasgo. Con
estas premisas en mente, una de nuestras
hipétesis fue que la resistencia a los
herbivoros en Datura stramonium (Solana-
ceae) es un caracter bajo seleccion natural.

Otro aspecto de la biologia de Datura
stramonium que puede estar sujeto a la
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seleccion natural es el tiempo de germina-
cion. Esta suele ser una caracteristica muy
importante para el exito en el establecimiento
de las plantas y su posterior desempeno,
sobre todo cuando se trata de plantas
anuales. Las presiones de seleccion natural
que hipotéticamente actuan sobre el tiempo
de germinacion son dos: i) las ventajas
competitivas que proporciona el hecho de
germinar pronto, y ii) la seguridad para las
plantas que germinan mas tarde, de que la
temporada de lluvias ya se haya establecido
plenamente, de manera que se minimice el
riesgo de perecer por falta de agua. Por
tanto, nuestra segunda hipotesis fue que el
tiempo de germinacion estd sujeto a
seleccidon natural.

Para poner a prueba la primera de estas
hipotesis, seleccionamos a la poblacion D.
stramonium que crece en la Reserva del
Pedregal de San Angel, D.F., y medimos la
variacion en dafo producido por los
coleopteros (Chrysomelidae) Lema trilineata y
Epitnx parvula, especialistas en alimentarse
de plantas de la familia Solanaceae. Lema
tnlineata se alimenta casi exclusivamente de
plantas del géenero Datura y llega a producir
dano foliar considerable en las plantas de D.
stramonium (obs. pers.). La hembra de L.
trilineata oviposita grupos de huevecillos en
el envés de las hojas jovenes y maduras, y
las larvas que eclosionan son gregarias y
llevan a cabo las mudas en la misma planta.
Por esto, cuando alcanzan los estadios
mayores, el dano es intenso sobre la planta
huésped. Algunas plantas pueden ser
defoliadas completamente hasta dos veces
durante su vida, que es de cerca de seis
meses (obs. pers.). Los resultados de un
analisis de regresion parcial del numero de
frutos (estimador de la fecundidad vy
componente de la adecuacion) producidos
por cada planta de D. stramonium en el
Pedregal de San Angel en 1987 como
funcion de su tamano (evaluado por medio
del numero de hojas), asi como en funciéon
del dano recibido por los herbivoros, indican
que ambos caracteres afectan significativa-
mente la fecundidad de las plantas, aunque
en el caso del dano por herbivoros el efecto
es negativo. Esto evidencia que los
herbivoros afectan el numero de descendien-
tes (semillas) que cada planta dejara para la
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generacion siguiente, y por lo tanto
constituyen un agente selectivo en potencia.

Una vez que las plantas se reprodujeron (y
murieron), se colectaron frutos de cerca de
400 plantas (es decir, familias de semillas
cuyo parentesco es, al menos, de medios
hermanos por via materna; si la planta se
autopoliniza o s6lo se cruza con un individuo,
los hijos serian hermanos carnales). Estas
familias fueron germinadas y en el
invernadero se llevaron a cabo cruzas
controladas para producir familias de medios
hermanos paternos (una planta designada al
azar para funcionar como macho, polinizé a
dos plantas designadas para funcionar como
hembras); las semillas de cada hembra son
hermanos carnales, pero son medios
hermanos por parte del padre con las
semillas de la otra hembra. El objetivo de
este disefo de cruza es el obtener la fraccion
de la varianza en los rasgos fenotipicos de
los hijos (por ejemplo, resistencia a los
herbivoros, tamarfo, produccion de frutos,
etc.) debida al componente genotipico del
padre, el cual es un estimador de la varianza
genetica aditiva (V,) y libre de efectos
maternos (Ver Falconer, 1981 para mayor
detalle en los disefos de la genética
cuantitativa). Las semillas obtenidas fueron
pesadas y germinadas, y las plantas que
emergieron fueron transplantadas a un area
dentro del Pedregal de San Angel para
exponerlas a las condiciones naturales, sobre
todo de herbivorismo.

De las cruzas controladas se obtuvieron 22
familias de medios hermanos paternos (44 de
hermanos carnales) y se sembraron de 10 a
15 plantas por familia paterna, haciendo un
total 594 plantas. Las plantas fueron
atacadas un mes después de establecidas
por el coleoptero pulga Epitnix parvula, por lo
que se estimd el dano relativo que produjo
por planta, y se contd el niumero de hojas por
planta como un estimador del tamaro. A la
época de reproduccién, se tomaron las
siguientes mediciones por planta: estatura de
la planta, numero de ramificaciones, flores y
frutos producidos. En esta fase las plantas
fueron dafadas por el chapulin Sphenanum
purpurascens (Orthoptera: Acrididae), el
herbivoro mas abundante del Valle de
Mexico. Se colectaron todas las hojas de
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cada planta y fueron medidas en un medidor
de areas para obtener area foliar total (AFT) y
area consumida por herbivoros (AFD) por
planta (ver detalles en NuRez-Farfan y Dirzo,
en prensa). El cociente AFD/AFT fue usado
como el estimador de la resistencia individual
(Resistencia = 1 - [AFD/AFT]).

Al final de la estacion (noviembre) las plantas
fueron colectadas y secadas en un horno
para obtener la biomasa total. Las plantas
fueron censadas mensualmente para regis-
trar mortalidad. El nimero total de plantas
sobrevivientes fue de 355, con promedio de
16.13 plantas por familia. paterna. No hubo
diferencias en la supervivencia entre familias
(G = 12,6, gl. = 21, p<0.9; Nafez-Farfan y
Dirzo, en prensa).

HERBIVORISMO

En la figura 3 se puede apreciar una gran
variabilidad entre plantas en tres de los
Caracteres relevantes: tamafo de la planta, y
dafio por los dos herbivoros. Siendo estos
caracteres importantes en determinar la ade-
cuacion individual, se procedié a estimar los
coeficientes (gradientes) de seleccion natural
fenotipica usando la metodologia propuesta
por Lande y Arnold (1983: ver también
Nufiez-Farfan, 1993). Fundamentaimente, el
analisis se realiza usando regresion multiple
parcial de la adecuacion (variable depen-
diente) como funcion de los caracteres que
se postulan como foce de la seleccién (varia-
bies independientes). El analisis se realiza
usando los valores de cada una de las
plantas (analisis fenotipico), mientras que el
mismo tipo de analisis ejecutado sobre los
‘valores reproductivos" (breeding values:
Falconer, 1981) de las familias de medios
hermanos paternos (promedio del valor
fenotipico de un caracter de los hijos de las
dos hembras apareadas con un macho
dado); este analisis determina la magnitud en
la cual la seleccién afecta la varianza
genética del caracter. Los analisis de
seleccion permiten conocer el tipo de
seleccion que opera sobre cada caracter, asi
como el cambio en el promedio y la varianza
del caracter en la poblacion. Los modelos
son:

W= Pigt B L B
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donde w; es la adecuacién por planta {o el
promedio por familia paterna si se estan
usando los valores genotipicos); aqui usamos
el numero de frutos como estimador de la
adecuacion. f, es una constante, B; es el
gradiente de seleccién direccional del
caracter x;, hasta el n-ésimo. El signo de B;
indica la direccién del cambio en la media de
la poblacion. Si el analisis se realiza con las
variables reducidas (i. e. Xi/s;) los gradientes
indicaran el cambio reiativo en la media
producida por seleccién natural, en unidades
de desviacion estandar (v. gr. intensidad de
seleccion; Falconer 1981). Para estimar si la
seleccion estabilizadora o disruptiva operd
sobre un caracter se us® una regresién
cuadratica multivariada, que permite detectar
Curvaturas (concavas o convexas) en la
superficie de la adecuacion versus los
valores de los caracteres:

n
Wi=Bo*Bixi+yxd+ Z¥ij XX+ By X *+ 7 X2
I#]

En este caso, y, es el gradiente de seleccion
estabilizadora (y; negativa) o disruptiva (i
positiva) sobre el caracter x; hasta el caracter
n-ésimo. y; indica el cambio en la varianza del
caracter x; ya sea en las unidades del carac-
ter o en términos relativos. El gradientey;
indica seleccién correlativa sobre los carac-
teresiyj.

La tabla 1 muestra los resultados del analisis
de seleccion fenotipica. El andlisis detectd
seleccion direccional positiva en dos
caracteres: para valores mayores del dano
(menor resistencia) por Epitnix parvula y
mayor tamano de las plantas; esto es, que
las plantas con tamafios mayores y con
mayor dafo por E. parvula tuvieron, en
promedio, adecuaciones mayo-res. Por otro
lado, el gradiente de seleccion direccional
para el dano por Sphenarium purpurascens
fue negativo (seleccion para valores mayores
de resistencia), sin embargo no fue
estadisticamente significativo (Nufez-Farfan
y Dirzo, en Prensa).
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Figura 3. Distribucion de los tres caracteres medidos en Datura stramonium en el Pedregal de San Angel en
1989. A) Dafo a las cuatro semanas, B) Dafo a la edad reproductiva, y C) Tamario de la planta. N= 355.
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Tabla 1. Analisis fenotipico de seleccién sobre el tamafio de la plania y el dafio producido por dos
herviboros en Datura stramonium. 3" representa el gradientes de selecci6n direccional, vij el de seleccion
estabilizadora/disruptiva, y Yij el de seleccion correlativa entre caracteres, obtenidos a través de la
regresion de la adecuacion relativa sobre los valores de los atributos. fi"4 es el coeficiente lineal de la

regresion cuadratica multivariada y no es interpretado como gradiente de seleccion. Los errores estandard
de los coeficientes aparecen entre paréntesis.

Bi B Yii Yij

ATRIBUTO DANO POR DANO POR
DE LA Epitrix Sphenanum
PLANTA parvula purpurascens
TAMANO 0.026*** 0.016** -0.0001 NS 0.004 NS 0.001 NS

. (0.001) (0.007) (0.0001) (0.003) (0.003)
DANO POR 0.152**+ -0.015NS  0.042 NS 0.044 NS
Epitnx parvuia (0.026) (0.124) (0.048) (0.148)
DANO POR -0.091 NS 1066 -0.874***
Sphenanum (0.061) (0.348) (0.235)
purpurascens
N =333, ™, P <0.01; ***, P < 0.001; NS = NO SIGNIFICATIVO

De los gradientes de seleccion estabilizadora, para el dafio por S. purpurascens, el cual
disruptiva y correlativa para los tres indicé un modo de seleccion estabilizadora
caracteres, el unico que fue significativa- para la resistencia al chapulin. Este resultado

mente diferente de cero fue el coeficiente y;

b5 b

ADECUACION RELATIVA

" TAMARO DE LA

PLANTA (cm)
RESISTENCIA RELATIVA A

Sphenanum purpurascens 176

Figura 4. Superficie de adecuacion de Datura stramonium con respecto a la resistencia por herbivoros y el
tamano de la planta. La superficie se construyé usando los coeficientes de regresién cuadratica de la tabla
1.,
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puede verse graficamente en la figura 4,
donde se ilustra la superficie de respuesta de
la adecuacién relativa individual como funcién
de la resistencia al chapulin y del tamano de
la planta. En este tipo de seleccion los
fenotipos intermedios para la resistencia a los
herbivoros mostraron una adecuaciéon mayor,
lo que posiblemente pudiera ser explicado
por los costos y los beneficios que implica la
resistencia: los fenotipos con una resistencia
muy elevada, probablemente tienen que
asignar menos recursos al componente de
adecuacion de la reproduccion (fecundidad),
mientras que los fenotipos con un bajo costo
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Tiempo de germinacion

En cuanto al tiempo de germinacion, debe
tenerse en cuenta que en el Pedregal de San
Angel la estacionalidad es muy marcada, por
lo que el tiempo de germinacion puede ser
una caracteristica de gran importancia para
Datura stramonium debido a que si la fecha
de germinacién se anticipa demasiado, las
plantulas pueden morir por estrés hidrico. Sin
embargo, también se ha demostrado que la
competencia intraespecifica es un factor
relevante en el desempeno de Datura stra-
monium, y que las plantas de mayor tamario

Tabla 2. Gradientes de seleccion direccional (B;), estabilizadora/disruptiva (y;; ), y correlativa (vjj ) obtenidos
a traves de la regresion de la adecuacidn relativa sobre los valores reproductivos (genotipos aditivos) de los
atributos en Datura stramonium. Los coeficientes y simbolos son como en la tabla 1.

Bi B i Yi

ATRIBUTO DANO POR  DANO POR
DE LA Epitnix Sphenanum
PLANTA parvula purpurascens
TAMANO 0.650™** 0.585*** -0.032* 0.625 NS 0.501 NS

(0.108) (0.168) (0.014) (0.554) (2.345)
DANO POR 1.509 NS 4 285 NS 5425 NS 13.109 NS
Epitnx parvula (2.626) (3.106) (12.416) (23.87)
DANO POR 2764 NS -2.632*** -21.446 NS
Sphenanum (4.886) (7.364) (56.66)
purpurascens
N=22;* P<0.01;,** P <0.001; NS = NO SIGNIFICATIVO

mientras que los fenotipos con un bajo costo
en defensa asignan mas a la reproduccion
pero su adecuacion decrece como funcion
del dano por los herbivoros (Simms vy
Rausher, 1987).

El analisis genético, sin embargo, no detectd
los mismos modos de seleccion que el
analisis fenotipico anterior, excepto que se
detecto seleccion direccional positiva para
mayores tamanos de las plantas, asi como
seleccion estabilizadora para el mismo
caracter (Tabla 2).

tienen una clara ventaja competitiva.

Para medir seleccion fenotipica en el tiempo
de germinacion se marcaron en una
poblacién natural, en el Pedregal de San
Angel, las diferentes cohortes de Datura
stramonium, definidas por su tiempo de
germinacion. Se detectaron dos cohortes
bien definidas, separadas por un promedio
de 45 dias. Se hizo un seguimiento
demografico de ambas cohortes. La
adecuacion de cada cohorte se midié como el
parametro R, (tasa reproductiva neta). Este
se calculdé como el numero de semillas
producidas en promedio por individuo
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germinado en la cohorte. En esta medida se
distinguieron dos componentes: el primero
fue la supervivencia hasta la reproduccion, y
el segundo fue la fecundidad de los
individuos reproductivos.

Los resultados indican que la adecuacion de
la cohorte temprana fue 20 veces mayor que
la cohorte tardia (Tabla 3). De los dos
componentes de adecuacion que se mi-
dieron, el mas importante fue la supervi-
vencia a la reproduccion, que fue 10 veces
mayor en la cohorte temprana que en la
tardia, mientras que en la fecundidad de los
individuos reproductivos la diferencia fue un
factor de dos (figura 5). Por otra parte, hemos
encontrado evidencia que el tiempo de
germinacion en D. stramonium es una carac-
teristica heredable (Nunez-Farfan 1991). La
heredabilidad en el sentido amplio (ésta
incluye la varianza genética total, no solo ia
aditiva, por lo que es una medida mas "sucia”
que la heredabilidad en sentido estrecho) fue
cercana al 22% vy fue estadisticamente
significativa. Por lo tanto, este caracter es
susceptible de seguir evolucionando por
seleccion natural. De mantenerse constante
la presion de seleccion natural se esperaria
que la fecha promedio de germinacion fuera
cada vez mas temprana.

COHORTE
TEMPRANA

COHORTE
TARDIA

LN SUPERVIVENCIA

0 + + } } i
0 50 100 150 200 250
TIEMPO (DIAS)
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B) Tagetes micrantha.

i) Variacién naturai del tiempo de germi-
nacién.

En cada uno de los sitios muestreados se
registrd la emergencia de las plantulas de
esta especie, en periodos de aproximada-
mente 10 dias. Se detectaron nueve cohortes
de germinaciéon. El patron de reclutamiento
indica la existencia de una gran variacion
natural del tiempo de germinacion, siendo la
media de este atributo de 38 dias, con una
desviacion estandar de + 22.50.

ii) Deteccién de la seleccidn natural sobre
el tiempo de germinacion.

Los analisis estadisticos muestran que
durante el periodo de estudio actud Ia
seleccion balanceadora sobre esta caracte-
ristica de historia de vida. Estadisticamente
se detectdo que el coeficiente de seleccion
curvilineo fue negativo. Esto indica, desde un
punto de vista ecolégico, que la seleccion
natural favorecid a aquellas plantas que
germinaron alrededor o muy cercanamente a
la media poblacional de este atributo. Por

otro lado, el diferencial de seleccion
COHORTE e COHORTE TARDIA
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Figura 5 Curvas de supervivencia y fecundidad de dos cohortes de Datura stramonium en el Pedregal de

San Angel.
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Tabla 3. Valores de adecuacion relatival para
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dos cohortes de Datura stramonium en el Pedregal

de San Angel, D. F. en 1989. La primer cohorte germind a principios de junio, mientras que la

segundaa mediados de julio.

COHORTE TEMPRANA COHORTE TARDIA
SUPERVIVENCIA 1.0 0.101
FECUNDIDAD 1.0 0.505
TOTAL 1.0 0.051

T La adecuacién de la cohorte tardia esta expresada como proporcion respecto a la de |la cohorte

temprana.

curvilineo fue significativamente distinto de
cero (C=1.616, P<0.01), lo cual indica que
ocurrid un cambio neto en la varianza de 1.6
dias, por lo que la nueva varianza después
de la accion de la seleccion es de
aproximadamente 22 dias. Con respecto a
otros estimadores estadisticos, tenemos que
la intensidad a la cual actué la seleccion
natural, en términos de la magnitud de
cambio que gener6 fue de 7.1% de la
desviacion estandar en la distribucion
fenotipica del tiempo de germinacion, un
resumen de estos resultados se muestra en
la tabla 4, asi como en la figura 6, donde se
muestra la relaciébn entre la adecuacion
(variable de respuesta, que fue medida como

08 +

06 ¥

ADECUACION RELATIVA

04 +

02 3 1 n 3 1 1 1 I It n
¥ T T T T T Y T T ¥ U

el producto de la supervivencia y la
reproduccion) contra el tiempo de germina-
cion.

DISCUCION DE RESULTADOS
A) Datura stramonium

La respuesta de por qué no existié un efecto
de la seleccion sobre los valores genotipicos
de los progenitores paternos en la resistencia
a los herbivoros podria estar determinada por
la ausencia de variabilidad genética en los
caracteres bajo analisis. Las heredabilidades
en el sentido estricto (h2y) fueron todas,
excepto la masa de la semilla, estadistica-

0 10 20 30 40

& + e +
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Fig. 6. Esta grafica muestra la variacion de la adecuacion relativa de las plantas de Tagetes micrantha con

respecto a la fecha de emergencia.
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Tabla 4. Resultados del analisis de seleccién natural sobre el tiempo de germinacion de Tagetes

micrantha en el Pedregal de San Angel.

GRADIENTE DE SELECCION DIFERENCIAL .INTENS|DAD DE
DE SELECCIONZ? SELECCIONS3
B Y 1 & J
0.001 NS -0.00036 NS -0.008119* 1.6.616** 0.070**

** P <0.01; NS, NO SIGNIFICATIVO

Ty =(y) * (o) gradiente estandarizado. o es la desviacion estandard del caracter bajo analisis.
2 C = Cambio en la varianza del caracter por seleccion.

ij =Cls

mente indistinguibles de cero, lo cual indica
una fuerte influencia ambiental en el fenotipo
de las caracteristicas analizadas. La ausen-
cia de variabilidad genética aditiva util a la se-
leccidn natural podria explicarse basicamente
mediante dos hipotesis: 1) Que la variabilidad
genetica se ha perdido de la poblacion
debido a eventos estocasticos (i. e. deriva
génica y endogamia), en cuyo caso debiera
afectar de manera similar a todos los loci. 2)
En segunda instancia, la seleccion natural
pudo haber erosionado la varianza genética
para la resistencia a los herbivoros y para
otras caracteristicas asociadas a la
adecuacion a través del tiempo, segun las
predicciones del Teorema Fundamental de la
Seleccion Natural de Fisher (1958). Existe
evidencia en muchas especies, de que la
variabilidad genética para componentes de la
adecuacion es muy pequefa (ver Mosseau y
Roff, 1987, Venable, 1984), sin embargo, en
varios casos se han encontrado cantidades
significativas de variacion genética para
caracteres asociados a la adecuacion. Si el
proceso de seleccion direccional hubiese
eliminado la varianza genética incrementando
la resistencia, es posible que no afectase por
igual la varianza genética de otros
caracteres. No obstante, la seleccién podria
estar limitada en su efecto sobre la
variabilidad, si existiesen costos asociados a

la resistencia y si ésta estuviese
correlacionada negativamente con la
adecuacion (Antonovics, 1976; Falconer,

1981). La deteccion de varianza genética
para la masa de las semillas y el tiempo de
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germinacion indica que posiblemente no es la
deriva génica (aunque la deriva podria causar
varianza entre loci) la que ha eliminado Ia
variabilidad genética de los caracteres
estudiados en la poblacion de D. stramonium
en el Pedregal de San Angel, sin embargo se
trata de solo un caracter el cual se conoce,
para muchas especies de plantas, que es
afectado fuertemente por el genotipo de Ia
madre (efectos maternos) y por el ambiente
(Roach y WuIff, 1987; Falconer, 1981).

En el tiempo de germinacién se presenté una
fuerte presién de seleccién natural a favor de
la germinacion temprana, cuya explicacion
parece ser la competencia intraespecifica,
quiza aunado a la incidencia de un periodo
relativamente seco que ocurrid cuando las
plantas de la cohorte tardia se encontraban
en una fase temprana de desarrollo. La
pregunta que surge al ver este resultado es,
¢por qué se mantiene la variacion fenotipica
en el tiempo de germinacién cuando los
fenotipos que emergen tardiamente son
seleccionados fuertemente en contra?

Una primera explicacion podria ser la
ausencia de variacion genética en esta
caracteristica. Sin embargo, esta hipotesis
resulta inadecuada, puesto que se ha
encontrado heredabilidad en sentido amplio
en este caracter, ademas de que la variacién
encontrada fue muy discreta y no estuvo
asociada a ninguna heterogeneidad ambien-
tal evidente. Otra posible causa seria la
existencia de variacion en la presion de
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seleccion natural a través del tiempo. Existe
evidencia de que las presiones selectivas
pueden variar de un ano a otro y, en
consecuencia, el resultado de la selecciéon
difiere de acuerdo con ésto. En el arbusto
tropical Erythroxylum havanense (Erythro-
xylaceae) se ha encontrado que de acuerdo
a la distribucion de las lluvias en el inicio de
la temporada, se producen distintas
respuestas de floracion de las plantas y esto
afecta de manera importante su adecuacion
(Dominguez 1990). De esta manera, en
algunos afios la seleccion favorece a los
individuos que florecen muy rapido una vez
iniciadas las lluvias, mientras que en otros
afos, cuando las lluvias caen irregularmente
entre dias, la seleccién favorece a los
individuos que florecen tardiamente. Lo
importante de remarcar en este estudio es
que la adecuacion de una planta cualquiera,
es superior si florece cuando la gran mayoria
de los individuos de la poblacion florece, ya
que los polinizadores actuan densodepen-
dientemente. Este tipo de seleccion
dependiente de la frecuencia posibilita que la
variabilidad genética de tales rasgos sea
mantenida en la poblaciéon siempre que el
ambiente siga presentandose en una forma
variable temporalmente (Dominguez y Dirzo,
en preparacion).

Un fendmeno similar al descrito en
Ernythroxylum podria estar ocurriendo en
Datura. Sin embargo, no se descarta,
ademas, la posibilidad de que debido a la
heterogeneidad espacial de sus habitats, la
seleccion esté variando espacialmente (no
solo a escalas geograficas amplias sino
también a escala pequena (es decir, dentro
de la Reserva del Pedregal de San Angel)
(ver Kalisz 1986). Este tipo de seleccion
también mantendria la variacion genética en
la especie, aun cuando en algunas
poblaciones o subpoblaciones esta sea nula.

B) Tagetes micrantha

Se ha demostrado repetidamente que los
patrones temporales de germinaciéon de
semillas de hierbas anuales se presentan en
pulsos de emergencia bien marcados, dando
lugar a varias cohortes de germinacion
(Arthur et. al., 1973; Baskin y Baskin, 1972,
1979a, 1979b; Cabrales-Vargas, 1991;
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Kalisz, 1986; Molina, 1986; Morales, 1986).
En este aspecto Tagetes micrantha no se
diferencia de otras especies; no obstante,
aungue se ha postulado teéricamente que el
conflicto entre los componentes de
adecuacion (supervivencia y reproduccion)
debiera producir un optimo de germinaciéon
intermedia, éste es uno de los pocos estudios
que asi lo demuestra.

Respecto a la cuantificacion de las causas
ambientales que podrian estar determinando
el patréon de variacion del tiempo de
emergencia, se detectd que la precipitacion
explica el 61.8% de dicha variaciéon
(Gonzalez-Astorga 1991). En este sentido,
podria esperarse que parte de la fraccion de
varianza que no explica el patron de lluvias
esté determinada por factores genéticos, y
seria relevante la determinacion de Ila
heredabilidad de esta caracteristica de
historia de vida, ya que seria la uUnica via
para que la seleccién natural modificara la
varianza genética del rasgo (respuesta
geneética) de las generaciones sucesivas
(Bull, 1987; Kalisz, 1986). La evidencia
empirica apunta en el sentido de que la
variacion de la fecha de emergencia de
plantas anuales posee valores de
heredabilidad relativamente bajos (Arthur et
al., 1979; Venable, 1984; Silvertown, 1985).
A modo de ejemplo, Kalisz (1986) en un
estudio con la planta anual de invierno
Collinscia  verna, encontrd6 que la
heredabilidad del tiempo de emergencia fue
de 0.06 con un error estandar de 0.1. En
Impatiens capensis en donde se detectd que
en una de las dos poblaciones estudiadas, la
heredabilidad de la emergencia es de 0.5,
mientras que en la otra poblacién la varianza
genética aditiva asociada al atributo en
cuestién no fue significativamente distinta de
cero (Mitchell-olds, 1986); en D. stramonium
se ha detectado variabilidad genética para el
tiempo de germinacion (Nufez-Farfan 1991).

Como ya se indic6 con anterioridad, si y solo
si existe varianza geneética aditiva asociada a
cualquier atributo, éste puede evolucionar por
seleccion natural. En este contexto, algunas
observaciones de la variacion del tiempo de
germinacién en una camara de crecimiento
con ambiente controlado mostraron que la
germinacién en T. micrantha podria tener un
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componente genético. Es probable que la
base genética de este atributo exista para
umbrales germinativos que sean desenca-
denados por algun factor ambiental. Recuér-
dese que gran parte de la variacién de la
germinacion fue determinada por el patrén de
lluvias, apuntando a que esta variable am-
biental puede ser el "gatillo” de dicho umbral.
La hipotesis seria que todas las semillas que
germinaron durante el afo de estudio.
Estaban diferencialmente distribuidas, y co-
mo el patron de lluvias determina en un alto
porcentaje la variacion de la germinacion,
entonces esta puede ser explicada por la
sensibilidad fisiologica que tienen las semillas
para emerger, (ver Fenner, 1985; Fowler,
1984). En apoyo a esta hipdtesis, se ha
propuesto que atributos de historia de vida
como los patrones de floracion poseen base
genetica, explicandose como un atributo
fenotipico umbral en donde la lluvia seria el
detonante de la respuesta de floracién
" (Dominguez, 1990).

Respecto a los resultados obtenidos de la
accion de la seleccion natural sobre la
variacion de la germinacion en el lapso de
tiempo registrado, esta fue estabilizadora.
Con el fin de hacer una interpretacion
adecuada de este comportamiento
demografico y adaptativo se podria explicar
con base en la propuesta de Venable (1984),
con su modelo en donde existe un 6ptimo
intermedio de germinacién, ocurriendo esto
en ambientes favorables. Dada esta
interpretacion, el optimo de germinacion
ocurre cuando el producto de la
supervivencia y reproduccion, como principa-
les componentes de la adecuacion de esta
poblacion, se hacen maximos de manera
simuitanea. De manera complementaria a
esta propuesta se puede explicar la dinamica
de la emergencia de las plantulas de esta
especie, con ayuda de la teoria del "bet-
hedging” (apuesta a lo seguro) propuesta por
Stearns (1976, 1977). Bajo esta hipotesis,
habria una ventaja adaptativa en producir
semillas polimérficas ("tempranas”, "interme-
dias" y "tardias", o bien en un gradiente
continuo de germinacion), a diferencia de
plantas que son monomorficas para este
atributo (Arthur, et al., 1973; Silvertown,
1985), ya que en aquellos anos en donde la
fluctuacion de las variables del ambiente
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sean poco predecibles, convendra producir
semillas cuya germinacion ocurra tardiamen-
te. Por otro lado, en afos en donde las
condiciones ambientales sean buenas,
disminuyendo al maximo la competencia
intraespecifica, se vera favorecido temprana-
mente. El problema de estos extremos es
que no explican las ventajas de Ia
germinacion ‘intermedia® (como lo que
ocurrid en esta parte del estudio). Dentro de
este Ultimo punto, la alternativa es reducir al
maximo los riesgos de morir e incrementar la
reproduccion de manera simultanea, evitando
germinar en cualquiera de los extremos,
favoreciéndose la germinacién intermedia (es
decir, la que ocurre alrededor del valor
promedio de la distribucion fenotipica de la
emergencia a lo largo del tiempo).

CONCLUSIONES

Los estudios anteriores en conjuncién con
otros (ver Eguiarte et al. en este volumen)
indican que el conocimiento de los procesos
evolutivos que afectan caracteristicas
ecologicas relevantes de las especies, son
susceptibles de analisis a través del uso de
metodologias derivadas de la ecologia de
poblaciones y de la genética (NuRez-Farfan
1993). Mas que enfatizar los resultados
especificos de estos estudios queremos, en
ocasion de este segundo simposio del
Pedregal de San Angel, resaltar la
importancia que esta Reserva tiene no sélo
desde el punto de vista de la conservacion,
sino de su potencial como sistema de estudio
de las interacciones entre los organismos y
su ambiente, desde un punto de vista
evolutivo. Esperamos que en el futuro
muchos estudios de esta indole sean
llevados a cabo no solo en esta importante
Reserva Ecolégica sino también en otros
sitios aun sin ser "explotados” en su estudio
dentro de la Ecologia Evolutiva.
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