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DIFERENCIACIÓN GENÉTICA E INTERACCIÓN GENOTIPO-AMBIENTE EN 
Anoda cristaJa. SU IMPORTANCIA EN EL CONTEXTO DE LA 

DOMESTICACIÓN INCIPIENTE 
M. en C. Beatriz Rendón Aguilar 

RESUMEN 
cristata ("violeta") es una malvácea anual de amplia distribución en México, que habita 
ambientes de vegetación perturbada y vegetación secundaria como ruderal, asi como en 
agrohábitats, como arvense. Es una herbácea con gran variación morfológica en su 
arquitectura, forma de las hojas y en la pubescencia. A pesar de su amplia distribución en 
México, estudios etnobotánicos reportan el uso de esta especie con fines alimenticios y 
medicinales restringido en la región central y sur del país. El presente estudio se realizó en 
la comunidad de Santiago Mamalhuazuca, municipio de Ozumba, Estado de México, área 
geográfica en donde el consumo y comercialización de este producto durante la época de 
lluvias ha sido constante a lo largo del tiempo. Para el uso alimenticio, la obtención del 
producto es mediante el corte (cosecha) que realizan de ramas de las plantas que crecen en 
sus agrohábitats (arvenses), dejando el resto de la planta en pie; este producto es para 
autoconsumo y comercialización. Las poblaciones ruderales no son recolectadas. A partir 
del estudio etnobotánico se planteó la hipótesis de que la asociación de A. cristata con los 
campesinos ha generado diferenciación local entre las poblaciones que crecen como 
arvenses en los solares, y las ruderales que crecen en las orillas del camino y en los sitios de 
vegetación perturbada. Asimismo, esta diferenciación podria ser producto de la 
diferenciación genética, o en plasticidad fenotípica. El análisis de las dos poblaciones que 
crecen en dos ambientes contrastantes (bosque natural y terreno de cultivo), mostró 
diferencias significativas en el origen y el hábitat para caracteres de supervivencia, 
fenológicos y de asignación de biomasa. Sin embargo, la respuesta plástica al ambiente fue 
en la misma dirección. Un análisis posterior utilizando familias de hermanos completos en 
los mismos ambientes (bosque natural vs terreno de cultivo), no mostró diferencias entre las 
poblaciones, aunque sí se detectaron diferencias genéticas en cada población en caracteres 
vegetativos, reproductivos y foliares. Se observó variación genética intrapoblacional 
(interacción genotipo-ambiente) en caracteres de adecuación (específicamente en la 
población arvense) y en caracteres foliares (en ambas poblaciones), lo que sugiere 
diferencias genéticas en las normas de reacción. Se observó convergencia fenotípica en el 
bosque natural (los valores promedio fueron menores y similares entre todos los genotipos), 
lo que indica que el bosque natural impone límites a la expresión fenotípica, incluso en la 
población ruderal que es la que procede de ese ambiente. Debido a la existencia de 
interacción genotipo-ambiente en varios caracteres analizados y a que el manejo de los 
campesinos consiste en la aplicación del corte para obtener el producto, se analizó la 
respuesta en la tolerancia de los genotipos al corte. El efecto del corte fue significativo en la 
mayoria de los caracteres analizados generando dos tipos de respuesta: sobrecompensación 
y subcompensaciÓn. La ausencia de diferencias significativas en la adecuación se consideró 
como tolerancia. Ambas poblaciones mostraron diferentes respuestas al corte en caracteres 
como producción de ramas, de adecuación y asignación de recursos a la raíz, sugiriendo 
nuevamente diferencias genéticas entre las poblaciones. La ausencia de interacción 
tratamiento x población nuevamente sugiere que la respuesta plástica es en la misma 
dirección. Sin embargo, se detectó variación genética intrapoblacional en la adecuación, lo 

............... ------------------~ 



que sugiere la existencia de potencial evolutivo de la tolerancia. El resto de los rasgos 
mostró convergencia fenotípíca en ambas poblaciones como resultado del corte, lo que 
indica que posiblemente se rebasó el umbral de respuesta de los genotipos a este factor 
ambiental. Es posible que un daño menor permita detectar las diferencias genéticas entre las 
familias.Los resultados obtenidos no apoyan la hipótesis de que los campesinos han 
generado diferenciación entre las poblaciones ruderal y arvense, o de que ha operado la 
selección artificial en A. cristata. Es probable que el papel de la plasticidad fenotípica ha 
sido fundamental en el éxito de A. cristata en los agrohábitats (solares). Seria importante 
explorar esta posibilidad analizando otras especies del género mediante el método 
comparativo. 
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GENETIC DIFFERENTIA TION AND GENOTYPE-ENVIRONMENT 

INTERACTION IN Anoda cristata. ITS RELEVANCE UNDER THE CONTEXT OF 
INCIPIENT DOMESTICATION. 

M. en C. Beatriz Rendón Aguilar 

ABSTRACT 
A. crislala (Malvaceae) is an annual herb widely distributed in Mexico. It grows in 

disturbed and secondary vegetation as a ruderal, and in agrohabitats, as an agrestal. It 
exhibits great morphological variation in its architecture, leafform and pubescence. Despite 
its wide distribution in Mexico, ethnobotanical studies report its use as a food and 
medicinal plant only in sorne states in central and south regions of Mexico. The present 
study was carried out in the community of Santiago Mamalhuazuca, county of Ozumba, 
State ofMexico, where this plant is used and traded during the rainy season. Farmers obtain 
the product for food use by cutting leafy branches (harvest) of individuals growing in their 
agrohabitats (agrestals). The damaged plants can regrowth. Product is cooked and 
consumed or traded in local markets. The ruderal plants are not gathered. From the 
ethnobotanical study 1 hypothesized that the association between this species and the 
campesinos has promoted local differentiation between populations growing as agrestals in 
orchards, and ruderals growing in roadsides or primary disturbed vegetation, and that this 
differentiation resulted from genetic differentiation or due to phenotypic plasticity. 
Analysis ofboth populations growing in two contrasting environments (natural forest vs 
cultivated field) showed significant differences due 10 Ihe origin and habital in 
survivorship, phenology and biomass allocation. Nevertheless, plastic response was similar 
for both populations. Using full-sib families in the same environments (natural forest vs 
cultivated field) no significant differences between both populations in vegetative and 
reproductive and leaf characters were found. However genetic variation within population 
was detected in vegetative, reproductive and leaf characters. Intrapopulational genetic 
variation was detected in fitness (genotype - environment interaction), and leaf characters, 
which suggests genetic differences in reaction norms. Phenotypic convergence was 
observed in the natural forest, suggesting that this environment imposes limits to 
phenotypic expression. 

The existence of interaction genotype - environment in different characters, and 
because the campesinos cut leafy branches to obtain the green, the analysis oftolerance to 
c1ipping in different genotypes of A. crislala from both populations was carried out. The 
c1ipping was significant in almost all characters analyzed, promoting overcompensation and 
undercompensation. Where no significant differences were found (in fitness), the response 
was interpreted as tolerance. Both populations showed different responses to c1ipping in 
characters like branch production, fitness and biomass allocation, suggesting, again, genetic 
differences between populations. A no significant genotype - environment interaction 
showed that plasticity was in the same direction for both populations. Nevertheless, 
significant intrapopulational genetic variation in fitness suggest the potential for the 
evolution of tolerance. The remaining characters showed phenotypic convergence to the 
effect of c1ipping, which implies that the magnitude ofthe clipping (± 50% ofthe plant) 
surpassed the threshold limit that would allow the expression of genetic variation in 
tolerance. The results in this study do not support the hypothesis that the campesinos have 



promoted ditTerentiation between ruderal and agrestal population or that have exerted of 
artificial selection in A. cris/a/a; it is probable that phenotypic plasticity preceded the 
colonization of A. cris/ata in agrohabitats (orchards). It would be important to analyze this 
possibility in other species ofthe genus using a comparative approach. 
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RESUMEN 
A. cristata ("violeta") es una malvácea anual de amplia distribución en México, que 

habita ambientes de vegetación perturbada y vegetación secundaria como ruderal, así como en 
agrohábitats, como arvense. Es una herbácea con gran variación morfológica en su arquitectura, 
forma de las hojas y en la pubescencia. A pesar de su amplia distribución en México, estudios 
etnobotanicos reportan el uso de esta especie con fines alimenticios y medicinales restringido 
en la región central y sur del país. El presente estudio se realizó en la comunidad de Santiago 
Mamalhuazuca, municipio de Ozumba, Estado de México, área geográfica en donde el 
consumo y comercialización de este producto durante la época de lluvias ha sido constante a lo 
largo del tiempo. Para el uso alimenticio, la obtención del producto es mediante el corte 
(cosecha) que realizan de ramas de las plantas que crecen en sus agrohábitats (arvenses), 
dejando el resto de la planta en pie; este producto es para autoconsumo y comercialización. Las 
poblaciones ruderales no son recolectadas. A partir del estudio etnobotánico se planteó la 
hipótesis de que la asociación de A. crista/a con los campesinos ha generado diferenciación 
local entre las poblaciones que crecen como arvenses en los solares, y las ruderales que crecen 
en las orillas del camino y en los sitios de vegetación perturbada. Asimismo, esta diferenciación 
podría ser producto de la diferenciación genética, o en plasticidad fenotípica. El análisis 
poblacional de las dos poblaciones que crecen en dos ambientes contrastantes (bosque natural y 
terreno de cultivo), mostró diferencias significativas en el origen y el hábitat para caracteres de 
supervivencia, fenológicos y de asignación de biomasa. Sin embargo, la respuesta plástica al 
ambiente fue en la misma direCCIón. Un análisis posterior utilizando familias de hermanos 
completos en los mismos ambientes (bosque natural vs terreno de cultivo), no mostró 
diferencias entre las poblaciones, aunque si se detectaron diferencias genéticas en cada 
población en caracteres vegetativos, reproductivos y foliares. Se observó variación genética 
intrapoblacional (interacción genotipo·ambiente) en caracteres de adecuación (específicamente 
en la población arvense) y en caracteres foliares (en ambas poblaciones), lo que sugiere 
diferencias genéticas en las normas de reacción. Se observó convergencia fenotípica en el 
bosque natural (los valores promedio fueron menores y similares entre todos los genotipos), lo 
que indica que e! bosque natural impone límites a la expresión fenotípica, incluso en la 
población ruderal que es la que procede de ese ambiente. Debido a la existencia de interacción 
genotipo·amblente en varios caracteres analizados y a que el manejo de los campesinos consiste 
en la aplicación de! carie para obtener el producto, se analizó la respuesta en la tolerancia de los 
genotipos al corte. El efecto del corte fue significativo en la mayoría de los caracteres 
analizados generando dos tipos de respuesta: sobrecompensación y subcompensación. La 
ausencia de diferencias significativas en la adecuación se consideró Como tolerancia Ambas 
poblaciones mostraron diferentes respuestas al corte en caracteres como producción de ramas, 
de adecuación y asignación de recursos a la raíz, sugiriendo nuevamente diferencias genéticas 
entre las poblaciones. La ausencia de interacción tratamiento x población nuevamente sugiere 
que la respuesta plástica es en la misma dirección. Sin embargo, se detectó variación genética 
intrapoblacional en la adecuación, lo que sugiere la existencia de potencial evolutivo de la 
tolerancia. El resto de los rasgos mostró convergencia fenotípica en ambas poblaciones como 
resultado del corte, lo que indica que posiblemente se rebasó el umbral de respuesta de los 
genotipos a este factor ambiental. Es posible que un daño menor permita detectar las 
diferencias genéticas entre las familias. Los resultados obtenidos no apoyan la hipótesis de que 
los campesinos han generado diferenciación entre las poblaciones ruderal y arvense, o de que 
ha operado la selección artificial en A. cris/a/a. Es probable que el pape! de la plasticidad 
fenotípica ha sido fundamental en el éxito de A. Cl"is/ata en los agrohábitats (solares). Sería 
importante explorar esta posibilidad analizando otras especies del género mediante el método 
comparativo. 
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ABSTRACT 

A. aistara (malvaceae) is ao annual herb widely distributed in Mexico. It grows in 
disturbed and secondary vegetation as a ruderal, and in agrohabitals, as an agrestaL lt exhibits a 
wide morphological variation in ils architecture. [eaf form and pubescence. Despite ils wide 
distribution in Mexico, ethnobotanical studies report ils use as a [oad and medicinal plant onl)' 
in sorne slates in central and south regions ofMexico. The present study was carried out in the 
cornmunity of Santiago Mamalhuazuc3, county of Ozumba, State of Mexico, where this plan! is 
used and traded during the rainy season. Farmers obtain the produc! for foad use by cutting 
leafy branches (harvest) ofindividuals growing in their agrohabitats (agrestals). The damaged 
plants can regrowth. Product is cooked and consumed or traded in local markets. The ruderal 
plants are not gathered. From the ethnobotanical study I hypothesized that the association 
between this species and the campesinos has promoted local differentiation between 
populations growing a'i agrestals in orchards, and ruderals growing in roadsides or primary 
disturbed vegetation, and tha! this diffcrenllation is resulted from genetic differentiation or due 
to phenotypic plasticity. Analysis ofboth populations growing in two contrasting environments 
(natural forest vs cultivated field) showed significant differences due to the origin and habitat 
in survivorship, phenology and biolllass allocation. Nevertheless, plastic response was similar 
for both populations. Using full-sib f¡¡¡nilies in Ihe same environments (natural fon ... 'St IIj· 

cultivated field) showed no significant differences between both populations in vegetative and 
reproductive and leafcharacters However genetic variation within population was detecled In 

vegetative, reproductive and leaf characters. Intrapopulational genetic variatíon was detected in 
fitness (genotype - environment interaction), and leaf characlers, which suggests genetlc 
differences in reaction norms. Phenolypic convergence was observed in the natural fores!, 
which suggests that this environment imposes ¡imits to phenotypic express ion. 

The existence of ¡nteraction genotype - environment 111 different characters analyzed, 
and because the campesinos cut leafy branches to obtain the green, The analysis of tolerance lo 
c1ipping in different genotypes of A. cris/ala from both populalions was analyzed. The c1ipping 
was significant in almost all characters analyzed. promoting overcompensation and 
undercompensation. Where no signifíeant differences were found (in fitness), the response was 
interpreted as tolerance. Both populallons showed difTerel1l responses to clipping in characters 
Iike branch production, fltness and bioma<;s allocation. suggesting, again, genetic differences 
between populations. A no significant genotypc - cnvironment interaction showed that 
plasticity was in Ihe same direction for both populalions. Nevertheless, significant 
intrapopulational genetic variation in filness sugges Ihe pOlenlial for the evolution oftolerance 
The remaining characters showed phenotypic convergence to the effect of clipping, which 
suggests that the magnitude ofthe clipping (± 50% oflhe planl) surpassed Ihe threshold limil 
thal would allow the expression of genetic variation in tolerance. The results in Ihis study do 
not support Ihe hypothesis thal the campesinos have promoted differentialion between ruderal 
and agrestal poputation or that have exerted of artificial selection in A. crisfafa; lt is probable 
that phenotypic plasticity precede Ihe colonization of A. cristata in agrohabitats (orchards). lt 
would be important to analyze tbis possibility in other species ofthe genus using a comparative 
approach. 
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PRESENTACIÓN 

El efecto del ambiente en los procesos evolutivos y de adaptación en poblaciones 

naturales es un aspecto que ha tomado gran relevancia en las últimas décadas, debido a 

que la variación fenotípica observada, es resultado de componentes genéticos y 

ambientales. La existencia de interacciones genotipo-ambiente promueve el potencial 

selectivo de distintas respuestas de los genotipos a diferentes ambientes. aunque también 

puede constituir una restricción a la selección si existe convergencia fenotípica en un 

ambieme particular. La existencia de interacciones genotipo-ambiente, representadas por 

las normas de reacción, manifiesta plasticidad fenotípica, cuya dirección y magnitud SOn 

susceptibles de evolucionar adaptativamente en ambientes heterogéneos. Estos aspectos 

deben ser evaluados con detenimiento para entender patrones de diferenciación local entre 

dos o más poblaciones. convergencia fenotípicas entre genotipos dentro de una población 

bajo diferentes condiciones, así como predecir cambios dentro de las poblaciones como 

resultado de la selección u otras fuerzas evolutivas. 

La inclusión del componente ambiental (e.g. interacción genotipo-ambiente, 

plasticidad fenotípica) en los procesos de evolución bajo domesticación es relevantedebido 

a que los estudios recientes han analizado la domesticación partiendo del supuesto de que 

los cambios morfológicos observables dentro de las poblaciones con diferente grado de 

manejo son un producto directo de la selección artifical (humana). Esto es válido en la 

medida en que la selección artificial efectivamente sea la unica fuerza que esté operando 

dentro de estas poblaciones. Sin embargo. en especies vegetales que están en etapas 

incipientes de domesticación, es posible que la variación fenotípica observada sea 

producto dela interacción con el ambiente modificado por el hombre. Por tanto, es 
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importante analizar las respuestas de los organismos en sus componentes genético y 

ambiental. 

En este estudio de tesis se analizó el proceso de domesticación incipiente en Aliada 

cristata (violeta, alache), una malvácea de amplia distribución en México y que es 

utilizada, principalmente en la región central del país, como alimento y en menor grado 

como planta medicinal. El interés por realizar el estudio con esta especie partió de los 

siguientes elementos: 

- es una especie utilizada por algunos grupos indígenas y mestizos, 

- se observan diferencias morfológicas entre poblaciones que están bajo manejo y aquellas 

que crecen en otras condiciones naturales 

- la forma de manejo por parte de los campesinos sugiere que está en etapas incipientes de 

domesticación. 

Anoda erisla/a es una especie de amplia distribución dentro de la República 

Mexicana. Se reporta en ambientes ruderales (orillas de caminos, terrenos baldíos) y 

arvenses (en diversos agrohábitats). Su uso (como alimento y medicinal) se encuentra 

restringido a la parte central y algunos estados del sureste de México. De los estados 

donde se reporta su uso, se seleccionó el Estado de México y específicamente la 

comunidad de Santiago Mamalhuazuca debido a que los campesinos recolectan esta 

planta, tanto para autoconsumo como para comercialización a nivel local, regional y 

nacional. En particular, la recolección ocurre durante la época de lluvias (julio-octubre), 

que es cuando este recurso está disponible. En comunidad de Santiago Mamalhuazuca se 

encuentran poblaciones ruderales y arvenes, siendo las arvenses las que son recolectadas 
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por los campesinos, lo que sugiere que existe un manejo diferencial entre ambas 

poblaciones. 

El estudio de las poblaciones de A. crisrala se abordó desde la perspectiva de 

evaluar la diferenciación local, generada tanto por las condiciones del hábitat (ruderal \!s 

agrohabitat), como por las diferencias en el manejo (no recolectadas vs recolectadas). El 

efecto del hábitat y del manejo en la diferenciación se analizó en diferentes etapas del 

trabajo. Esta perspectiva tomó como base algunas de las herramientas desarrolladas por la 

genética ecológica, COmo una herramienta de valor para abordar el estudio de 

domesticación en plantas. 

El trabajo de campo abarcó el periodo de 1995 a 1998. En 1995, se realizó la 

búsqueda de información, revisión de herbarios, entrevistas, colecta de semillas, 

evaluación inicial de poblaciones ;1/ S;lu. De 1996 a 1998 se realizaron los experimentos 

que constituyen los capítulos III, IV, y V. respectivamente. 

La tesis está dividida en cinco capítulos. El primero consiste en una revisión sobre 

los enfoques que tiene el estudio de la domesticación y remarca la importancia de utilizar 

las técnicas desarrolladas por la genética cuantitativa y la genética de poblaciones. El 

presente estudio usó como enfoque el análisis de la variación genética, la plasticidad 

fenotípica y los patrones de interacción genotipo-ambient~, a nivel poblacional y entre 

familias, utilizando la metodología de los transplantes recíprocos. Asimismo, 

experimentalmente se simuló el efecto del corte (cosecha) que los campesinos realizan en 

las plantas para la obtención de verdura (quelite), para evaluar la respuesta de distintos 

genotipos y detectar varianza genética de la tolerancia al corte. El segundo capítulo 

consiste en un estudio etnobotánico de Al/oda crisla/a realizado en la comunidad de 
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Santiago Mamalhuazuca, Estado de México. En el se describen los aspectos sobre el uso, 

forma de recolección, valor nutricional y comercialización de A. cris/ata, se establece la 

comparación a partir de algunas características morfológicas de las poblaciones 

inicialmente elegidas (ruderal o silvestre vs arvense), y su relación con el manejo por el 

hombre. El tercer capitulo consiste en el análisis poblacional de la plasticidad fenotípica y 

la diferenciación morfológica de las dos poblaciones estudiadas (silvestre y arvense) 

dentro de la comunidad, como un primer acercamiento para entender y detectar la 

variación morfológica en las características de interés para los campesinos de la 

comunidad (hojas, ramificación). El cuarto capítulo comprende un análisis de la plasticidad 

fenotípica y las normas de reacción de diferentes familias genéticas obtenidas por 

autofecundación de cada una de las dos poblaciones, con el fin de determinar la existencia 

de variación genética de aquellos rasgos de interés. Finalmente, el quinto capitulo consiste 

en un análisis del efecto del corte en los componentes vegetativos y de adecuación, y en 

determinar la existencia de diferencias a nivel inter e intrapoblacional (familias). Asimismo, 

determinar si hay diferencias entre genotipos en su respuesta (normas de reacción) a la 

variación en el ambiente (con y sin corte). La práctica del corte o cosecha representa el 

factor de interacción más directo entre los humanos y las plantas de A. crislala. Por tanto, 

si las poblaciones silvestres no han estado sujetas a esta práctica se esperaría diferencias 

entre poblaciones ya sea en su capacidad de respuesta (valores promedio) o en sus normas 

de reacción, 
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GENÉTICA EVOLUTIVA DEL PROCESO DE DOMESTICACIÓN EN 

PLANTAS 



Bol . .loe. Bol, Mhjr063:l31-151 (1998) 

E 

GENÉTICA EVOLUTIVA DEL PROCESO 

DE DOMESTICACiÓN EN PLANTAS 

BEATRIZ RENDÓN y JUAN NÚÑEZ-FARFAN 

Oepart,Hnentu ele Ecología Evolutiva. In,tilulo de Ecología, Universidad Nacional Autónoma de México 
Apdo. Post. 70-275, México 04510, O.E E-mai!: iMian@servido(,unam,l1lX 

Resumen. Lo~ t:~¡udio~ soble el prOfeso l!(o dOlllC)tir.:,lCitÍn inl'ipiclII{, ('11 plantas 11,111 b,1S,ldo su an;;1i~¡s pi in· 
dpall1ll'llIc 1."11 lus (,;HI1I)io~ en 1.1~ r¡\r;lrtcri,lIca~ 111or'folúgica~,~' h,lO ,lIribuido '·,IO~ al IJoder de h¡ ~ekcci,in 
hU1L\ana, E,te lrab<ijo rc~;lIta la i11lp,'nanria de ,1t1;diZ,ll 1·1 pi (JO:'iU de dOl11e,,¡i,',l('j(¡¡¡ in,.ipi('lllc en planta, a 
parlir de lo~ fUr1r!;¡nll'nto,> teóricos ~ ll1l'tudul')gi(,)~ dl'~arrO)lIadll\ por la g('1)I~lira nlantil;lIil'a y de poblado· 
nes, COll\idl'rando;1 la dOIllC.~ti('<tciúll como 1111 IJrore\u el'ollllh'o. \11 e~tlldio lkbe indllir nu ~olo el anúlisi~ 
elel ("<ll11bi,) fenotípico ,1' SU.\ IT.'lrin:iones, ~inlJ talllhién la ¡!t-tcrciún clr los IJ1'on"o, {'I'oluti\'(l:-, di.,tinIO' a la 
st'!t-'riún hUll\ana, que 11;111 11101(kaclo 1;1 rOlhtiludón gcnét1c<l dI' I.IS poblaóotll's de pl:UH,I'i durante la du· 
l11C.\t iC;lrión, 
Palabras clavc: {;l'Ilt-tÍt:a t'volutiva, d0I11e,ti<"l<,ión, gt'lH:tic;l nt;lnlit;llil';I, 
Ah,~tracl- SllIdie" ahOlll the incil!Ít'nt doItlC,lic¡qioll in pl;ll1t\ ,)l'tl'lI hal'e b¡l~(>d theil allal~~i~ 011 11Iorphologi
ell ct¡;¡l'¡¡cll'l'i~tin ,¡¡¡d h;lI'e allrilll\tl'd th()~l' ('h;\11ge~ to the ¡Iclion, 01' anifid:d 1111111<\11 'i1'1,'nion, TI¡j~ jJ'I!Jt'f 

remad;., the ill1ponanrc uf the allal~\is ,)1' inripi"nl donll"t1r,qioll in pl;lIl1~ !1~ing th<.:' tlH"oretical ,llId 11wtho· 
dulogi~'al frall1('\>'ol'l;, 01' both (juant1t;ui\'c ,\lId Ptllllll,llin\1 gl'lH·tio, Tlu- I'n'll1i\t' nI' IIJi, 1I'01'k i~ lh,\!, n,nsit!t,· 
ring d011le,tÍfation a:. ,\11 c\'ohllionary l'ro('c~" 1I111<,h kno\\'kr!ge can be gail1cd l'eg,lrding the phl'I1UI}'jJic <,11:1(1).::<.:'. 
its f\)n.';tr:linl~, ami the ¡'n)1tlli()n:I1'~ 11Il'dlani\llls thal h;II'I: IlIoldcd the gelll,tir t'lHl\tiHllioll ,)1' plant poplIl;¡
lion~ lindel' dUllWStir;llio!l. 
l~er \\'orth: 

I/rllu, jf /JUII! ¡;o .. \ 011 \rf(,{/llIg j¡¡uf 11111) 

tlugmrll/II!I{ (111)' /JfrUf'fIIll.l, lit' II,/fllllmo}/ 

UI/(lW(1' 1I1/(OIUf/UlIll.l' 1II0/11f¡- ulhn jJf/!l1 uf llil' 

¡Irll(/III". O1¡1ll1g /0 111,' I/l/lltll/J/tI Iml') "f ¡!J" 
f/JI'!t'lltl/U1! uf gtou'tlt, 

CR, Ih,mr-.: 
(C!1-'1',I.I.':,W) 

I proceso de domesticación en plantas ha produ
cido cambios tanto en las caraClcrísLÍcas de his-

LOria de "ida, como en la estructura genética de [a~ 
especies, a través de actividades humanas cOllscien
tes o int:Onsciellles (Heiser 1988; aye 1993), Común
mente los eSLUdios de domesticación han ahonl;nlo 
la descripción dc los patl'Onc,~ e\'olutinH, tanto des

de el punto de vista gellélico como l1lorfolúgi(o, el1tre 
plallta.~ cultivadas y sus ancestros, Recientemellte se 
ha incorporado la sistcm,ítica mulecular al eSlIldio dt: 

\;t l','oluci{lll de las pbnta.~ cultivadas, p;¡rticulal'lw:ule 
a aquella~ productoras dI.' granos (\'1.'1' Doeblcy 199~; 
Gepts l ~)9:~). Lo~ aspcctos que la sistem;"llica molecular 

ha analizado, hasta el momento, sobre l;¡ dOJllcqica
ciún Cll plantas son: 1] identi[icación de lo~ prog-e
nilOl't's dl' I;\~ pl;ultas clIlti,';ulas; 2j ;\l1;;lisis de los Ili"ell's 
de ,';¡riación genética en plantas culti,·,ulas r .~U'i an
cestrus, y JJ deterlllin¡ICión ele los nh'c!es de ¡lItru
gl'esión entre plantas cuili,'aclas y sus pariellles 
silvestres (Doehley 1992), Sin l'tnhargo, las planlas cul
ti\'adas constituyen t:jclllplo~ exitosos de domestica
ción ¡Jor lu que el an;íli~is molccular y morfológico 
arn~j;\ diferencias, en ocasiones, obvia:., )'01 que: los laxa 
b,~o cOlllpar;¡ciúll son morfológica y gcnéticamclltc 
Illuy distintos (l:j. llIaíl. y teosinle), En COntraSle, el 
all;í1i~is dd procc:,>o de c!olllt'stic;¡ciún en sus I:\sc,> 
iniciales permite ;¡nalilar cúmo el l':\lllbiu cvolutivo 

morfológico podría estar restringido por la camirlad 

131 
3 



BUTRI/, RE~IIÚS \·JU.~~ :-\C:\"I-,I.-F_\I\F,i" 

de \'ariaciólI g~netica, por las relaciones entre las 
características (arquitectura genética). o por ~elección 
natural ()plle~ta a la selección artilicial. El :lIl,llisis de 
la base gelll'tica que subyace al camhio morfológico 
inducido por se!ecciún humana, aun cuando podría 
ser ol~jeto de an<Í.li.~i.~ moleculares, no ha sido abor
dado a la fecha (Doebley 1992). 

En el presente trabajo re\'is¡¡mo_~ hre\'el1l('nte el 
estudio de la domesticación}" sus enfoqul:s. )' hace
m()~ éllfa~is la importancia de utilizar los fUlldalllen
LOS teóricos y metodológicos desarrollado.¡ pOI' la 
genética cuantitali\"a }' de poblaciolles, para el an{lIi
si.~ del proceso de domesticación incipiente en pi<m
taso La genética cuantitativa no ha sido incorporada 
cn los e.~tIldios de domesticación incipientt· a pesar 
de .~II rele\",lIlcia; su aplicación .~e ha urienlado lII,ís 
a los programas de lllt:joramiellto de planta.¡ )" ani
males ya domesticados (culti\"<Ircs, an'c~i()ne~, razas). 
Aunque la genctica cuantitati\'¡¡ permite {"(mocer la 
fr<H:ción de \'¡\rianza g:cnéLica disponihle par;) la ~e
lección (natHl'al o anilicial), no ayuda a cOllocer la 
eSlructura gel}(~tica de las poblaciotle~. ni lo~ pmibles 
procc.~os e\'olt1tiv()_~ que a("ectan o han afeclad~) la \.¡¡

riabilidad genética de las cspecie~" 1'01' ello, la gené
tica de publadolles en conjunción (on [;¡ genética 
cuantitativa podrían ofrece!" una lII~jor comprellsión 
de b e\"nhll'ión de p[;¡lltas chll'allW las ('t;lp;l~ lt'lllpra

nas del proccsos de dOlllesticaóúll. 

Enfoque de estudio sobre domesticación en plantas 

ElesllIdio (k la dOllll:sticación ha ~ido abunLtdo fun
dalllt'lltahnellte desde el punto de \"i.~ta lIIorfolúgico 
}' recielltemetlte, COIIIO se ml:llciollÓ en p,lrrafos an
teriores desde el punto de vis la g:cnl,tin) y de sistc· 
udtica moleculac La de~cripción 1/1 1'.\'11'11,\0 dI' estos 
enfoques nu es d ohjeti\'o dd presente aniculo pUl' 
lo que se remite allcctol' a la .~ecdtlll J>l-'rsjlt'flll'(1S dd 
número (j~ del Boletín de la Suciedad Bot,ínica de 
~I¿'xico, para algunos ejell\p!o.~. 

A/lllOjJo/rigim'r!('_HTiplú10. Desde Iinales dd siglo XIX se 
ha desarrollado un interés creciente pur identificar 
los pariellles silvestres de las plantas CIlIc¡vad'l~ eco
nómicamente m,h illlp()nalllc.~, así como los sitios 
prohahlcs de origen r rutas templ'¡¡n<ls de migración 
de culli\'os comerciales)' makzas a~(Jciadas. Parte de 
cstas pregulltas fueron pan:ialmellte J'es!lelta~ CUIl los 
trah.!jos iniciales de De Candolle a finales del siglo 
XIX (IH8G). LJ\ll',ulte la primera mitad del siglo xx, 
los antropólogos}' an]lIeóJogos propusieron tenria~ 
espcrílicas rc.'.~p{'cto a los sitios prohahles de origen 
d(' las cspecies cIIlli\'"da5, las c<l\lsa.>; qut: !Ic\"al'OlI a 
la domesticación de las plantas }", en consecuencia, 
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al origen de la agricultura (Co[¡cn 1977; Harris 1977; 
Flannery 1985). Si hien Danl"in (1859) 1:_~lahJecc el 
papel del humhre en la e\'olución de los organismos a 
través de la se!e{'ciúlI ml:todica (colIsciell!l:) e ¡llcon~

cientt', lIluchas dt' las leorias e hipótesis des,tJ"l"olla
das en estos ailOs tomaron COLIJO lmico el ·· ... paradigma 
de lo cOllsciente" (Rindos 198·1) y la selección incons
ciente fue d{~ada de lado. Es evidente, sin emhargo. 
la dilicultad de obtencr explicaci()Jle.~ causales sobre 
los proceS()~ involucrados en la domcsticlción partien
do cxclush'amentl' dc registro; <lJ"queolúgico>; y de los 
pl'OduclOS actllale .. (plantas domesticadas). A pe.¡ar 
de ésto, los estlldios arqueológicos han aportado de
mentos sobre los posibles camhius morfo!ugicos 0("11-

rridos en muchas t'species como reslllt,Hlo de la 
domesticación (Smith 1988), asi como información 
\'<tlima ~ohre los sitios m:ís probables de orig~n de un 
cultivo, en panicular, de las culturas asoci:ld.l~ a di· 
chos fultinh, y las posihl('~ C<11·¡¡r1eristi..:¡¡.¡ alllhi~~III¡¡
les en las que se dnarrollal'On (\\'ilkes 1~)95). 

EIIJOljlll' flUlll/ilalillo. :\ panir de l'St.IS teorí¡¡s y de lo~ 
estlldius cOlllp;II",lti\"os a nin'l lIlol"lolúgicll enlrl' l''¡
pecies cultivadas y Slh St1pl1('sto~ p¡¡ricnleS ~il\"e_~tn:_~, 
se genera una linea di\"i.mria entre aquellos cl1foqun 
CJue buscan responder el ~dóllde? y {'I ¿por qlH~? ~' 
aqut.'!los (]IIt: hll_K<l1l ;\I1~lIi:t:al" el ~CÚlll[);; Así, ;\ p;lnir 

de la dt>cad,\ de 1m iO se desanolla ulla corriellte qut' 
estudia los patrmll'~ de \",u'i¡¡ciúll llIorfológica t'llIrt" 
los ~tlplll'stos parielltes silvestres y poblaciones <Iolllt'S

liGulas. Ll illllJOnalH'ia de e~le enfor¡ue r{"Sirle ell quC' 
profundil.'llI en el ;IlJ;ílisis de la \';¡riacióll Illorl"oh')gi
el infraespeciliCl, prO(lII",lIlc!O illcluir p()hlaciollt"~ l"llll 

diferente historia de manejo e interacción con pobla· 
ciones hUll1ana~. T,lIllhiéll ha ~ido del interés de este 
tipo de estudios COIIDCt'r la illlluellcia de los fac\()
re.¡ ambientales (hilllicos y abióticos) m,ís impol [an
tes vinculados con actiddades agrícolas y .'LL relación 
con e\'t'lltos de dOlllt'sticacióll. Algunos ~jelllpl(l~ dI' 

e.~1l' cnfoqul: se 1I,U1 I'eali/,ado con especies del sur de 
Estados Cnidos~' ~1C:'xico: Brelting (19R2; 19HI.i) con 
la '"mia de gato" [P/(/lj()~tid/,(ljJ(ln'{fl(Jm (\\'001.)\\"00(, 
&: Stlladl., ~Iartrnia("ca]; V,ízqucl. (E)!)l) {"O1l el "papa' 
lur¡tlelite'" (/'omjJ".I-/111111 1/I(1/'Il//'('jllmlflllll stll>esp. Rodnl/h', 
Aster,u:eae); Ca~as y Cabalkro (EJ9G) COIl la e.~pl:dt· 
arhórea tropical '"gu;~ie rojo" [LI'//(¡lI'//(/ I'_m¡/('ulf/ Ploe. 
et Se . .¡.¡é ex AI)C) Iklllh. sl1hesp" ('sr/dril/a, Fahaceae]; 
r Coll1nga ('/ al. (19~H)) con el '"heneCJuén" (:lg{{I'I' 
/OIlJ"(I'/J.\'(!t>$ LE~I., Ag'l\·aceae). 

Estos estudios. al l'nfoc;¡r Sil an,ílisis a nivel infra
especifico r emplear técnicas cuantitativas, son lIlC
todológica y conceptualmente un aporte al estudio 
del proccso dc la dOlllesticación en \1C:'xico. Otros 
estudios se habían t'nlocadu, t'n primt'l' térlllino. a 
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especies domesticadas de importancia económica 
mundial r, en segundo, a entender 10$ efectos de la 
domesticación en rasgos reprodllcth·os (producción 
de sc¡niUas/fruto) en especies culth·adas y sus parientes 
cercanos. Los estlldio~ actuales requieren del an,í!i
sis no sólo de caracteres reproductivos, sino también 
\'cgct,Ui\"os Utilizados por el hombre (tallos, hojas o 
tuhérculos). )' de la determinacion de la base gené
tica de la \·ariadÓn, para obtener generalizaciones 
robustas sobre los efectos de la selección humana 
durallle la dOllleticación (Sch"'anitz 1966; Rindas 
1984; I-Ianelt 1986). 

lJjosisfe/JIlÍfira. A los eSllldios de variación morfológi
ca a nivel infraespecífico en especies h;~o d()lIle.~ti
Clción, la incorporación de los análisis genéticos ha 
dado lugar a eSlILdios hiosistem,ítico$ para detei"lni
nM la variabilidad genética de especies hajo domes
ticación r propone\" orígenes y posible.~ relaciones 
evolutivas entre pohlaciones con diferente grado de 
manejo. Tales estudios han usado tamhiénnivclesje
I'ál'quicos ,uúh,1 del ni"el de L'specie (dentru de un 
género). A partir de estos estudios se han reforzado 
o modificado hipótesis respecto al origen ~. domestl
caciún de Llluchas especies. Ejemplos de e.~te enfoquc 
los comtitllycn los L'sHtdios de l'i1iero y Eguiarte (1988) 
con el "'i'ijol" I)I/(/5eoI1l5 danoi'lialluJ sin. P!WSf'O!llS (0(

("il/w~ L. ssp./JO(wlIll/¡IIS (Fabaceae) r dos especies em
parentadas: I~ t'ulgmú}' P (OfÚIlf'/IS 1.. ssp f{J((iuf'/Is; 

de Riesberg)' Sdler (1990) con el "girasol"' (Ilefirlll

fltlu (/I/IIIIIIS L., Asteraceae), para determinar su nlla 
de e\'olución h,tio domesticación y el probable sitio de 
domesticación; de Gnu\ (1990) COl1 la "papa" (So{a· 
1///111 fllbl'l"oSlI1II 1.. (Solanaccae), para determinar el 
origen de la papa cultivada, }' de \\'i!son (1990) C011 

el génen) C/ul/upodilllll (Cllenopodiaceae) analizando 
la variación en la morfología foliar, caracteres agro
númicos (p.ej .• resistencia a plagas), estudio que, entre 
otras Cosas, permitió detel"lninar los eventos de dife
reuciación entre las pohlacioncs silvestres/malezas y 
domesticadas dentro de cada sección del género. 

Dentro de los estudios biosistem;í.ticos, la cilOge
nética ha constituido una herramienta b¡hica para 
entender las relaciones filogenéticas entre las plan
tas domesticadas y sus parientes silvestres. El <ln{¡lisis 
citogenético se ha enfoGldo a distintos nh'cles taxo
nómicos, por ejemplo analizando miemhros de un 
género con especies domcsticadas r silvestres, o bien 
a nivel infraespecifico analizando diferentes pohlacio
nes. Gcneralmente. se hacen análisis de cariotipos 
complementado con expc¡'imentos de cruzamiento 
para la producción de híhridos y determinación de los 
geno mas supuestamente ancestrales. Este tipo de es
tudios ha permitido entender el posible origen de 
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diversas especies domesticadas poliploides, como por 
ejemplo la "nol" de jamaica" (HibisC/H sabdrmffa L; 
:-"lellZcl ef al. 198.:\; Wilson y.\leme! 1964 r 19lií). El 
enfoque citogenético aplicado al estudio de la evo
lución de las plantas b<tio domesticación ha sido de b'1(\n 
utilidad. sobre todo en algunos complejos de espe
cies o poblaciones, para entender los procesos de hibri
dización-introgresión entrc maleza-Cldtivo (por 
ejemplo, entre maíz y teosinte), )' de e\"Olución por 
poliploidia entre especies cercanas (Hilu 1993). 

La genética cuantitativa y la genética 
de poblaciones en el estudio de los 
procesos de evolución bajo domesticación 

Los enfoques mencionados anteriormente han apol'
tado hipótesis irltereS:LllIeS sohre los posibles móviles 
de la dome.~ticación. los sitios prohahles de origf'"1I de 
la <lgricultura. )' los prohables lllecanisnlOs que hall 
determinado la evolución b,~o domesticación. Tam
bién ha .~ido de gran utilidad la intmducclón de nllevo~ 
ellfoqlLe.~ metodológicos r de an,ílisis pa!"a discernir 
de manera m,b clara estos C\·eII(OS. El Concebir a la 
dOlllesticación como un proceso gl·adual en el que 
ocurren camhios morfológicos y genéticos ha permi
tido entender c{mw interactúan las dIferentes fuer
las C\"OIUli\'as (st.:lccciúll natural, deriva gcnica, sistemas 
di' aparcamiento. tnigraciólI). en UII proceso dirigido, 
principalmente por los humanos, para adaptar a 
determinadas e.~pecies vegetales a los amhienles crea
dos por (~stos. ESt;lS fuerzas poclrial1 operar de manera 
sill~rg-ica a la sclcn:ión humana, pero t¡\lllbién en 
selllidn opuesto hacicndo difícil la ohtención de un 
producto diferenciado genéticamellte, eStable y con 
una combinación de rasgos deseables. Al igual que 
la selección en cOl1diciol1c.~ naturales. el poder de 
selección humana est,í. limitado por la di"er~idad 
genética de las poblacione.~ y las correlaciones gené
tiCIS entre rasgos, algunos de los cuales pudrían ser 
el ()I~ieti\"o de la domesticación. 

Algullos amores sugieren <¡ue la intervención hu
mana en la formación de nuen)s cultivos es un pn)
ceso artificial diferente a la evolución y adaptación 
en la naturaleza (Van Raamsdonk 1993). Muchos 
procesos que no ocurren en la naturaleza (v. gr., 
rompimiellto ele harrenls reproductivas median le 
cruzas artificiales) hall sido posibles en cultivos creados 
por la hiotecnologia r la ingeniería genética. En este 
caso, la evolución bajo dOlllesticación es totalmente 
diferente de cualquier evento natural. Sin emhargo, 
en los eventos de dome.~ticación indpiente h;!jo con
diciones de man~jo tradicional. es posible conside
rar que la evolución est<i. operando b;~io dos fuerzas 
igu¡llmente importantes, la selección natural r la se-
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lección artificial (Wilkcs 1995), En las especies en 
proceso de domcsticación incipiente es posible des
cribir, medir}' cuantificar la variabilidad fenotípica 
derivada ele los procesos de selección anifici;-tl (p.cj" 
grado de dh'ergencia entre poblaciones), la estruc
tura gcnética de las poblaciones, así como los cam
bios en la plasticidad fenotípica y las respuestas 
correlativas a la selección. Es decir, se puede anali
zar la respuesta evolutiva a la selección antropogélli
ca dUl"ante las fases incipientes, 

t'ariariólI fellotípica )' [(1 gelletua CIInnlitat;vrI. En los 
estudios que han intentado analizar y cxplicar la 
c!olllcsdcación desde Ull punto de vista cuantitativo, 
en ocasiones se sobrevalora el papel cI{' la _~e1ccción 
anilicial como la fuerza única y más importante en 
los cambios morfológicos que manifiestan la~ pohla
cioncs sometidas a difercnte~ grados de manejo. COIllO 

(onsecucncia ele esta apreciación, toda la \'aria<:ión 
fcnotipica n .. gi.~mlda entre las pohlaciones e.~ atribuida, 
en mayor o menor grado, a la sc!ección artificial. Sin 
embargo, pocas veces .~c analiza la base genética de 
esta \'ariación, o las rC5tricdones impuestas a la .~c

lección artificial por la v'll·i~mla genética útil a la 
selección natura[ presente en las pohlaciones. 

Pocos estudios han aplicado elementos de la ge· 
nética cuantitaLÍ\'a en plantas cultivadas sin manejo 
intcncional, como el caso de }lornelllll 11IllgoF(' 1" 
(Poaceae) (Allan!, 1988). E.n <.:ste trah;~jo se caracte
rizaron los camhius 1Il000fológicos cn la adapt'1hilidarl 
en poblaciones experimentales}' se trató de rclacio
nar dichos call1bio.~ fenotípicos cun cambios g<'ncli
coso Si bien fue un experimento quc cOllsisti(') en 60 
generaciones, muchos de los aspectos de la genética 
cuantitativa no fueron integrados ni al dbello expe
rimental ni al ;ulÚlisis de los datos. 

El estudio genético de los caraCleJ'es [¡;~() domes
ticación prcselll<l varios IJroblelll;\s: IJ existen poco~ 
polimodismos mendelianos controlados por un solo 
locus que permitan una identificación gcnética de los 
fenotipos, I'ur el contrario, muchos de los caractercs 
eple encontramos en la naturaleza son de origen 
poligénico. es decir, de distribución continua, por lo 
r¡ue los fenotipos no son [;ici[lllente asignahles;¡ un 
genutipo (Han y Clark 1989); 2] rrecuentemcntc sc 
ignora la posible <:orrc!ación que pucjtc existir en
tre caracteres (Falconcr 1981). Las orrelaciones 
genéticas entre caracteres son de gran' intert:s pues
to que podrían afectar los programas de selección cn 
rasgos de interés humallo; J] por último, es necesa
rio considerar también las interacciones getlotipo
amhiente, que pueden ~cr IlIU)' importantes cuando 
pohlaciunes con poca variabilidad genética pre~ellLall 
una respuesta plástica de valor adaptativo (Falconer 
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1981) [\'er casos de Al/e/Ul fa/ulI L. )' AVeIla barba/a Urot. 
(Poaceae), Jain y ~larshall 1967], Asimis\llo, la con
vergencia fenotípica en ciertos amhientes de genoti. 
pos que controlan lo~ caracteres de interés en la 
domesticación pQ(iria eom;\scarar sus efecw5 genéti
cos r desalentar esfuerzos ulteriores de domesLÍc;ldón. 

El marco teórico y metociológico de la genética 
cuantitativa (ver Fa1coner 1981) para el análisis de la 
variación fenotípica en especies cuyas pohlaciones 
e.~tán $luetas a domesticación, nos pcrmite entende]· 
los cambios evolutivos, predecir respuestas potencia
le.~ a la selección, e incluso deducir e\'elltos dc selec
ción ocurridos en el pasado (Billingloll 1'1 al. ElS8). 
Específicamcnle, es posible determinar: /] la canti
dad de "arianza genética útil ;¡ la seleccion (natural 
o artifidal) presente en las pobladones; 2] las COITe

laciones genétka~ t!ntre característi(as r eslimar la 
selección indirecta (selección correlativa; véase Lan
de r Arllold 1983) en rasgos no sclecciotlado.~ por lo~ 
dUlllcsticadures; }J _~i los rasgos de interés son pl,ísti
cos, a tr;l\·é.~ de la obtención de las nOnll<lS de reac
ción (dcJong)' Stcarns 1991) determinar ell cuúles 
amhientes la cxpn:siúll rellotípica es superior (en 
terminas del valor promedio de la car;\cterbtica) y 
útil al domesticador. 

{-{el'rdabilid(/(! J 1"t'5/}/I('S/(/ (/ lo sr/acial/. La gCllétka Cuan
titativa nos permite CtlllOcerd potencial evolulil'o de 
los diferel\te.~ atriblllo.~ de bi~lOria de \'ida de la~ plan
t,lS () de ra.~gos útiles dt' l·sla~ ell respuesla a presio
!les selccti\'as llatllrales o aniliciales. El objetivo h;ísico 
de la genctica cuantitativa es conocer l:l contribución 
genética)' ambiental de [a \'ariacion retlotipica. La 
fracción de la varianza fenotípica de Ull \"a.~go {~xpli

cada por la variallza gellética se conoce como lIel'c
dabilidad (h 1). La heledabilidad de 1I1ll'asgo depcnde 
de las frecuencias alélica~ r por lal1[O, e~ e,~pecífic;1 

para IIn ra.~go runa publaciólI (Falcoller 1981), 
Supongamos que analizamos un;l especie h,tjo pro· 

ceso dc domcsticación, conformada por pohlaciones 
dentro de \lll rango de distrihución determillado. 
Pueden observarsc diferencia) !llorfolúgicas entre ellas; 
sin clllhargo, estas varia(ioncs morfológicas pueden 
dehcrse exclusi\'amenl<: a C;lctOres alllhientale~ que 
moldcan la respuesta de los genotipos a dichos am
bientes, u bien, es posible que dicha.~ ,·ariaciOlH.'s ten
gan un componenle genétÍt:o importante r, pOI' lo 
t;tnto, puede esta]' ocurriend() Ull proceso de difercu
ciación genética entre las poblaciones que, cn UII 

llIomento dado pucde generar razas geogníficas u 
subcspecies (Hadan 1973). ¿CÓlllO discl'rnir que rrac
ción de la \'ariación llIurfológ-ica que obscn',ullos es 
ambiental r cu;'ltlta es genética en origen? La cClla
ciún ge!l<.:ral de la gl'nética cuantitativa relaciona a 



la varianza fenolipica (al) con SlIS componelllcs de 
\'adanza genética (al) \' fuubiental (al): 

~ , , 

(1) 

i\'o obstante los termino" de varianza incluidos en 

esta cCllación hacen rcferencia a factores genéticos 
r ambientales en general. 1'01' lo tanlO, es deseable 
una panici6n m,ís fina de dichas varianzas para de
terminar qué ¡¡,ctores espedl1cos plldieran estar in
ten'lniendo en la expresión de un fenotipo, Ll 
\'arianza genética jJuede contener \'arianla debida a 
la domillalH:ia de algullos genes (a~J)' a los efectos 
adiüvos de los genes sobre el fenotipo (al), y a la~ 

interacciones dominantes (a2,,) , aditivas (al,.,,.) o 
ambas (a2,,) enlre genes (en general, se repn.:sen
lan como al): 

(2) 

donde 

De igllal forma, la varianza ambiental (a-', ) pue
de ser fraccionada elJ varios compulH.'llles, Por t;jem
plo, el peso en hUlllanus al nacer e,~t,i inlluido por 
efetlos dehidos al genotipo materno, )' por efec(O~ 
del amhiellle materno general e inlllediato, entre otro~ 
(Fakoner 1981). En algtlllas LiJ'(:l1ml;¡llcia~, es nece
sario analizar la variación amhiental delllro de indi
viduos (COIllO en el taso de rasgos que se repitell 
temporal o espacialmellte), r la \'¡¡rianza amhiental 
entre individuoS (I!.:hida a conditiones perm<ll1l'!](es 
o no loctlizadas, Estos tipos de variación ambielltal 
se conoten como varianza ambiental espedal (\') " 
varianza ambielltal general (\' ), o de efectos esp~c¡
Jicos y gellerales, respectivall\~ntc (Falconer 1981). 
La importancia de la es¡imadón de amhlls tipos de 
\',U iación amhienlal (ilHra e in!erindi\'idual) es e\'j
dente cuando no es pusible estimar la hel'edabilidad 
de lU1I"I.~gO l1S<llldo la il1fol'lll,lCión de la ecuaciÓn (1), 
La proporción V'l.' /a2", es el coeficiente de correla
ciún intradase, o la correlación entre medidas repe
tida,~ de un rasgo del mismo individuu, )' se conoce 
tomo If'/Ji'/jhilldad de un rar:lcter. En estos casos, el 
objeti\'o es partir la varianza fenotípica en tl'rlllino~ 

de V"Y (a2
t 

+ Fj: 

(3) 

r¡ne indica la fracdón de la varianza ('litre individuos, 
t:lllto geilL'tica como ,Iluhient:t!' Por lo tanto, e"to 
pt.'nllill" la separación de la variación especítica o 
especial del amhiente (\',.,) tomo ulla fractión de la 
Lotal: 
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( 4) 

De esta fonlla, la I1'Pl,tiúitidad es un il1dicaclOl' de 
la \',u'iación interindi\'idual, considerando 1<1 variación 
intraindi\'idual, Una alta variación intrainc!i\'idual 
reduce la posihilidad de que la \'ariación observada 
sea de origen genético, 

La heredahilidad de un rasgo puede ser estimada 
usando la &~ tomo 

(5) 

(ti) 

/¡}nse cunoc(' toUlU heredabilidad en d sentido am
plio, lllietlll';¡S r¡ue ,<" se conoce comu heredabilidad 
en el sentido eS[ri([O (Falconer I~)<'il). Se CUllsidcra 
la /¡l,\' como el estimador lll,h útil en programa,'i dc 
mejoramiento y en conditiolles naturales, ya r¡ne es 
~ob .. e la varianza adili\'a sobre la que opera la selec
tiún (Fisher 1958). La ,,2

11
, COIllO y<1 \'¡mm, incluye 

tOlll]Jonelltes de dominancia c interacción, por lo que 
1<1 re~pucsta a la selec(Íón en caraca'res que contie
nell el! su \'arianza genética compollcntes de domi
nanci" o de inlt'l'aCl.:iúlI 110 e~ prededllle directamellle, 
Si existc dominancia la heredahilidad se puede ~()bre
estimar }'a r¡uc los genes d()minante~ 110 siempre se 
heredan a la siguiellte gelleradón, por lo r¡ll(' SIIS 

efectos pueden ser trallsiLOrios, En el casu de 1,1 va
l'iauLa ele intel'acdón, los electos son multiplicativos 
)' depender;'m de las tOlllhinaciones elltre los aldos, 
1'01' \0 tanto, ciertas comhinaciones alélicas en 1m 
progcnitores podrían no encontrarse en la prugenie, 

La reladún elltl'e la heredabilidad }' la selección 
puede apreciarse a través de la ecuaciún de la respuesta 
a la st'lccción (H): 

(7) 

Donde R es la 1l'.'>IJUn/ll a la selección medida como 
la des,'iadón promedio del carácter de la progell ie 
H'specto a la media poblacional de progenitore,~, S 
es el difi'/'l'lIdal de selección, medido como la desvia
ción promedio del car;lctel' de lus progeniwres selec
cionados (después de la selettiún) l'espcLto al 
¡>l'Ollledio del car,iCler de la poblaciún de progen i
tores (ames de la ,~elecciún), Si sólo sc conoce el 
difercncial y la respuesta a la selección (prollledio del 
rasgo al\tc,~ r después de la ,~eleccióll), e¡l[Ollct.'~ es 
posible obtener la h('II,t!lIúilidllll r('lI{':: .. lId(/ 

(h' ,= M11, tia) 



que es otra aproximación para conocer la \'arianza 
genetica de un rasgo (Falconer 1981). 

Los diseRlos lll<Ís comunes para la estimación de la 
hcredabilidad de rasgos cuantitath'os son los de re
gresión progenitm-progcnie y an.ílisis imragelleracio
nal (familias de hermanos wmplclos o medios, primos, 
ete.). El cuadro I prm'cc los componeIlles de co\'a
rianza genetica o correlación intraclase (t) cntre gru
pos de parientes. De los diseilOs ilHragcneraciollales, 
ellll:\s emple<Hlo es el de medios hermanos paternos, 
debidu a que permite la estimación de la \'arianza adi
th'a, libre de los efeclos maternos v de la varianla de 
dominancia (Nlniel-Farf:in y J)irz~ 1994). 

Un ~jell\plo del cálculo de las hereclabitidades para 
vari;\s caracteristicas de ulla planta con potencial 
económico para ICl eXl1,lcción de resinas que sustituyan 
a las resinas de pino, se reali¡:ó usando un enfoque 
de análisis illlrageneracional. E~te estudio, aunque no 
es propiamente de domestil'ación, permite apreciar 
que metodológicamente es posible ahordar el proceso 
de \\lanera similar, El e_~tudjo con la plalll<l silvestre 
(;ril/ddia (ful/ponou Greene (Asteraceae) (McLaughin 
19SG), involucró el análisis de 40 familias de medios 
hermanos arrcg:!;Hlas ('ti UIl c\iselio ele bloques al azar, 
colocando tres IJlamas por familia por hloque, para 
IIIl total de 6ÜO plantas. L;¡_~ plautas fueron medidas 
para c.:aracteríslÍc:\s feJlológ-icas )' de producción <k' 
resina.~ (cuadro 2), ya que se considera que las resi
na~ de esta planta pueden ser tl.~adas cotila sustituto 
de las resinas de pino en la industria naviera. Si los 
rasg-os ele pruducción de resina tienen varianza gene
lic¡ en las poblaciones naturales, entonces pudiera ser 
posihle seleccionar a las familias con valores genotí
picos superiores (es decir, con mayor producción de 
re.~inas), )' por ello es rc!evallle la e.~tiUlación de la 
heredahilida¡\. Lu.~ n:Sllltados indi,;)n que la mayoría 
de los caracteres poseen lH'redahilidades intermedias 
(O. IR $ /¡!$O.50) indicmdo que existe el potencial para 
sc!ecóUII,¡r [¡lJIlilias con \'aIOl'es genotípicos superio
res e incrementar la producción de resinas. 

La estimación dc los parámetros de la genética 
cllalllitati\'a usando el método de regresión progeni
tor-p¡'ogenie, puede ilustrarse con el estudio de la 
n:sistl.!ucia de plantas de camote [/poll/oen bala/as (L.) 
Lam., Com'olndaceae] a coleópteros del sudo que 
d.uian los tubérculos Uones el al. 1979). El estudio 
fue diseiJado para estimar la hcrcdabilidad de la re
sistcncia (estimada como el porcentajc de tubércu
los daliados) a dos grupos de insectos herbívoros, Por 
UI1Cl parte, se estimó d d;uio producido por especies 
de los géneros ,~)'j/el/a J Diabm/lm, r es tratado sim
plemellte como el dailO causCldo por el complejo 
[)i(lbmlim-,\~plella. Por O(ra parte, se estimó el d,uio que 
produce a los tubérculos el escarabajo del camote 
(Wsweet potato Ilea bcctle"), C!lflelof//ell/a (onfil/h Cro
tch. Se usaron 22 líneas de progeni{Qre~ r sus respcc
tivas progenies. Se obt\l,'ieron, por lo tanto, el 
pOI'centaje de tuberclllos d;lIiac!os en cada línea pro
genitora )' en cada progenie, usando de 30 a 117 
C<1l11ULe.~ para la lillea progenitora y cerca de 300 (de 
IU hijos dc cada línea progenitora) para olHener b 
Inedia de la progenie. Ya que se trata de ulla regresión 
entre un progenitor r el promedio de Sil progenie, 
la pendiente de la regresión es {:qui\'aleute a 1/2/¡z. 
Lus n:sultados indican que la \'ariación en la resistencia 
ohsen';¡da es heredable, ra que las hererlahilidades 
fuerol! sigllificath'as tanto para el porcent,ue de c!,uio 
pl'Oducido por el complejo LJiabrotim,SJs/ena, como 
para el producido por Ch. rol/jinh (/11 = 0.45, /¡l = 0.40, 

respectivamente; véase apéndice lA, B), 
Para ilustrar la estimación de la respuesta a la selec

ción, supongamos que realiz,ullOS un experimento de 
selección por truncamiento (Le., cicnos progenito
res se escogen lInicamcllle debido al lllérito de sus 
rasgos fenotípicos; Faleoner 19H1) con los datos de 
/. úu/n/m del apéndice lA. Seleccionamos a todos los 
progenitores que presentaron valores lllenores o igua
les al --lO% de tubén:ulos dallados por el Complejo 
Diabl'o(im·Sp(('//(/ (sell;llados en negritas en el apén
dice 1.-\). En otro experimento de .,elección por u'un· 

Cuadro 1. Cov,uianzas genétic.15, regresión o correlación intr.1c1ase, y heredabilidad de diferentes grupos de 
parientes empleados en genetica cuantitativ.1 (Modific.1do de f.llconer 1981) 

Parientes Covarianza Regresión (b) h' 
o correlación (t) 

Hijos y un progenitor 1/2 cr • b= {I!2 )a:Jcr~ 21> 

Hijos y ambos progenitores 1/2 al h= d JcF~ 1> 

Medio5 hermanos 1/4 '" t= (1/4 la! Ja!~ 41 

Herm.HIOS c<Hnales (comptew~) 1/2 a! ,+ 1/4 al ~+ al"" t= (1/2 al .,+ 1/4 al <1+ '" / a~ ) ?2t " ,. 
b= ('IH.'llciente eJe rCllrcsión; I = coeíicientc de correladón intraclJsl' 
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camiento seleccionalllos a todos los progeniwl'es que 
presentaroll valores de dallo POI" CJ¡. /"OI/jil/is mCllO
res o iguales al 19% de mhérclllos d,uiados. Podemos 
calcular el diferencial de sdección, S, como la dife
rencia entre d promedio de los progenitores selec
cionados, menos el promedio de la población total 
de progenitorcs, para ambos experimentos de selec
ción. Como ya conocell1O, la hcredahilidad de cada 
tipo de dalio, es entonces posible estimar la respuesta 
teórica esperada a la selección usando la ecuación (7). 
La R esperada para cada lipo de herbívoro es de -10.0 
}' -5.67, es decir se espera que el promedio pohl:lcional 
de la generación siguiente sca menor en esas canti
dades al promedio de los progeniton~s; es este t'llton
C{'S un <.'jemplo de .~elección artilicial para incremelll:\l 
la resistencia a herbívOl"Os ell 1. uaf(/ffB (VC;ISt' apén
dict' I j. Sin embargo, conlO sí conocemos los \·alores 
de la progenie, podemos t,l111hién calcular lo~ PL'UIlH.'

dios de la progenie seleccionada y C<lkular la H nh
ser\'ada, como la dilcl·ellcia eJllre t.:1 promedio de la 
progenie sdeccionada menos el promcdio de la po
blación de progenitOl'es. Se aprecia cn el apl'¡¡dice 
que las respuestas a la selccción observadas son ma
yores que las l(:!líricanH.'llIe esperadas, ~ú¡ esd por 
dCI\l;i~ decir qlle si conociéramos sólo la n y la S, 
enl()llCC~ tamhién POdrí,IIllOS illtentar la e~till1aciúll 
de la lu:rcdabili(\MI realizarla usando la cClI¡¡cillll (7.1). 

Fillahnenle, es deseable ulla medida que exprese 
de manera g{~I\(;ral la rcspuesta a la selección. Para 
caracteres COIl distribución norm,¡]. la dt'~\·iaci{¡1I 

cst,índar es \1l1a propiedad dd car;ictt.'r)" de la po!>la
dún, ya que mide la variabilid,,,1 y establece las uni
dades cn las cuaks la rcspuesta se expresa (p.ej., 
porceJltaj{', cm, g, etc). LI respuesta a b sl'kcción 
(R) pue<le ser generalizada y ll\ada con liJle.~ compara
tivos si el diferencial de selección (S) lo expres;ul\os 
<.'Il unidades de desviación cSlándar fCl\otípica (O), 

lo que se conoce COIllO illfl'IHir/ad dI' /a .v/raiÓn. i: 

(7b) 

Este cociellte es illterpr<.'table en términos de cam· 
bio cn el \'"lo!" del rasgo (en unidades dc desd;lcil·lIi 
t'sl,illdar rcspe<:to a la media antes de la sdecciúnl que 
produce la ~elecciúll nalural () <lllt\'opogl'nica (Lan
de)' Arnold ¡!lB3). !-:sta medida puede se!' e:-.:prl'.~<I

<la en términos dt: des\·i,tciuncs est,"ind,lr fenotipica 
de la población r ha sido aplicada principalulC'lItt' en 
lllejOlami<..'lItl) ani!!!al~· \'L'gcI<ll, aunque ha ~i(h) L"Hi
mad" ell v<L\'i().~ c'lUdios nm C.'.;pccies ,~ih·esln', (:\lliH'7-
Farliín 199:{), r c~ !t\Cillll{'llle apliC<lhlc en estudio, (l{' 
t!otll{'sticacióll. 

Lo~ datos de lo~ ]JJ'UllH:di!)~ de las familias l' pl'o

gelliL'~, los dlcullh dL' la hCI'{'dahilidad, I'l.'gn·~i()llt." 

gL'lleticas, respuL'~t.1 ;! b .,ekc<"i('lll e intl.'llsitbd dL' 1;1 

~ckccitHl, se ofrecen en el apéndil"l.' I par;1 d caso 
de 1" r,-,,,i:H,-,u<.:ia ,1 l()~ llcrhí\"()\,)s en I¡JOIJIIWfI "fllalll'. 

t:OIl la finalidad de C[UI.' el !eUOl· no ¡;mlilial"iza<!t) con 
la gCllt,tica cuantil;\lh·:¡ m;ulL:i<.' c illtei'plCll' la..; L'~ti

lIIaciunes Ilhlellidas. 

Cuadro 2. btinlado~ de tos compOIH;'lltes de v.uiilllza y heredabil¡d.l(J de v,uios C.lr,\Ctere~ de Gr;ndeli.l Clll!

p()rwJ/ (Aster.ICe.le). Datos obtenidos de McL,lUghlin (1986), 

VARIANZAS' 

Característica Promedio a', a', a' V.uianza I,~ ± E.S. 
.lditiva (V) 

Fech<l Prirner,l í!or,lCión Julio 10 12' 56.-1' 147.5 Jft7 O.22±1l.O5 
Fl"ch,l Pico dI" Agosto 26 16' 44.-1' 1 04.7 64.1 U.3<.J±O.07 

!a flor<lción 
Peso seco (~) 280.U '" 91' 27<1 bH.(¡ (J. lB±tl.lFi 

Porcent.lje resinil 10.7 0.)7' O,7J' :Ull 1.47 U .1(¡±1l.tJ7 

crud.l 
Númeru 106A 8.20' 9.4' 47.8 11.7 O.SO±O.OH 

de ,lcidos 
Resina/p!ant,1 (g) 19.1 ! 1.1 O" 22' 119.7 44.5 0.2'J±ll.tl6 

, a', _ V.Hi')llla debida J los t'll'ClOS dl' ;')Il\'lia; 0'" = ,·ari,)t1la dehld,l J lo~ t'lecl0 del hloque; a: V.HI,lIll,) (1l,1 elror; V, = \·,H',Hll,1 

aditivJ IV, '" 4a',= 41). = 0"',.0'", donde la V.lfi.Hll.l ienotipicJ a· p '" a',+a:" +a', 
. Siglliiic,ltivo con 1':< 0.001 
N01a: la v.Hi,lnlJ .ldlliv,) es CUJtro veces 1.1 vJriJnza iJmil.lf dehldo J que son medios hl'lm,UlOS y 1.1 (o'lMiJnl,1 cnlr(' ello, ~', t .¡ V. 

(Vea,e cu,)dro 11. 

In 
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BL~TK!Z REN!l(IN \·JU.~:-': :--:L'~f:/.,F .... II.F.~;o-.: 

Conf'lac/ón entre cametere.f. Darwin (l859) e[J(eudió que 
el proceso de selección, natural o artificial, sohre un 
rasgo en llluchas ocasiones produce cambios en otros 
caracteres debido a lo que él llamó las "misteriosas 
leres de Correlación del crecimiento" (Op.dL, CClpi, 
tlI10 1). Los cClmbios producidos en otros caracteres 
que no son el objeti\'o de la selección se conoce como 
selección indirecta, correlativa o inconsciente (ver 
Lande y Arnold 1983). La relación, positi\'a o nega
tiva, entre dos caracteres métri<:os de los indh'iduos 
se conoce como correlación fenotipica, r al igual que 
la varianza fenotípica, la correlación fenotipka pue
de estar determinada por factores genéticos yambien
tales. El an,Hisis de la correlación entre caracteres es 
de mucho interés (Falconer 1981) debido a que la 
correlaciún puede eStar detcrminada pO!' efcctos picio
trópicos de genes de efectos mayores, o hien por li
gamiento emre gClles. También es imponame, porque 
la selección l.'1l UIl rasgo puede pmducir cambios en 
otros no sl.'ieccionados r. fin,llmel1te, porque Ol'
pendiendo del signo de uua Lorrelación genética entre 
1"<15g0S, ésta puede constituir un<l restricción evoluti
va, elltl'ndida como una limitan ti..' al curso o pl"Oduc
to de la cvolución (Amold 1992). 

Para ilustrar las correlacione5 fenotípicas entre 
caracteres, lOmemos el estudio realizado con la "{lIia 
de gato" (Proúoscidea pafllifIora (Bretting, 19R2; 19RG), 
planta de cuyos frutos se obtiene libra para elahorar 
Cl.'stas (figura 1). Se analizaron bajo condiciones con
troladas, poblaciones silvestres, maleloides )' cultiva
das del sur de Estados Unidos y Norte de ~1éxico. La 
comparación de los lJromeclim r las varianzas de di
versos caracteres morfológicos, se correlacionaron con 
la fonn;! de uso de esta especie (cuadro :~). Los cam
bios en características morfológicas como el color de 
la scmilla, el tama¡io de diferentes estructur,lS del fruto 
y de las flores, fuemn un buen indicadnr de que hahía 
ocurrido divergencia debido a la acción humana (fi
gura 1). Fin'llmentc. se mustró que: I] la longitud del 
rostl"lllfl y la cIpsula es ~i¡':Jlir¡c,lli\"alllentl' mayor en la 
variedad domcsticada que en la sil\'l'stre; 2J existe una 
relación atométrica clItre la longitud eJe la c:lpsula r 
la longitud del 1"0511"/1/l/; )' J] el iUCl"ClIlellto alométri
co C'i mayal" en In variedad dOilleSticad,l (Brettiug 
19H6) (cuadro 4). Si los cambios producidos en el 
llIs1nllll (figura 1) han ocurrido por la selección que 
las culturas han hecho pa]·a OIHelll'r Plodtlu.:iún elc 
fibra. l.'S posiblc qUl' tales (ulturas no hayan scleccio, 
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Figura 1, Fnlt()~ de Plobm,odea pan'ijloH/ var.jwnlijIOl(1 (Al ~. f1r'¡wlwl/Il(/l/(( (H) ('\'odificld;l de IIr('tting- I~¡'¡li). 
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Cuadro 3. Valores promedio (límites de conii.lnza al 95%) de 1:1 caracteres .lnalizddos para 23 poblaciones 
silvestres {Proboscide.l pilrviflora varo pilrvifloral y 13 cultivadas (ProboKide.l parviflor<! Vc1f. Hohok.lmi''II1a) 
de Prol)05cidl!cl p<lfviflora (Tomado de Bretting. 1982). 

Carácter 

Longitud c.ípsula (cuerpo) 
del fruto (cm) 
Longitud de IJ cre,ta del fruto (cm) 
Longitud del rOSlrul1! del ¡rutu 
(~gJrI,l")(CI11) 

AlturJ. de la cresta del írulo (cm) 
Longitud de la antera (mm) 
Longitud del estilo (mm) 
Ancho + largo de la hOjd Icm) 
Longitud del pedicelo (cm) 

Cultivada 

10 (8.9-11.21 

5.4 (4.8-6.01 
23.6 (20.5.26.7) 

0.6 W.52-0.(8) 
3.0 (2.6-3.2) 
20.7 (19.1-21.5) 
49.5 (43.1-55.9) 
25.0 (23.6-26.4) 

nado el t"mallo oc la dp~ula ni la allllfa de tI cres
ta. Sin emhargo, ambos caracteres mucstran camhios 
entre las pobladones culü\'aoas )' silvestres, al igual 
que el tamaiío del ros/nI/u (cuadro :~). Por otra par· 
te, se aprecia también que el tamallO de las panes 
.~l'xuales (estilo)' anteras) son significativamente mús 
grandes en las Cultivadas <¡uc en las sil\'estrt·s, en 
COlllr;JSIC con el tamailO del pedicelo de la corola que 
no muestra camhios (cuadro 3). Obteniendo la co
rrelación elllL'e la 10llgiwd r el ancho elel roS/1lI1II en 
poblaciones sil\"e~tres )' culti\'adas de P. pan1ijlora, 
Brettillg (198() deteclú que la magnillld de la rorre
!;¡ción es dislÍnta (1':= O.75}' 1':= 0.38, re.~pecti\'alllel1-
te). Si la diferencia en la correlación se dehiera 
únicamente a una respuesta geogr;lf1ca. como es co
mún debido a variación geográfica, la reladón entre 
características debiera tener cun'as similares aunque 
con diferctlte.~ orclen;¡das al origen o intercepto~ (Le., 
"Iluhio isométrico). Sin embargo, .~e observa <¡ue las 
pendiellles camhian indicando que el cambio es al 0-

métrico (h"I,,""'" = 0.155; b'H],,,,'rl," = 0.61, ambas esta
distic:lmellle significati\';¡s), lo que significa que un 
cambio en una parte de la cstnlCtura est¡i generando 
UII camhio mayor en otra(s) estructllras, y que posi
hlemente la evolución de los caracteres no se debe 
sólo a que el fruto es llI;IS grande en las poblaciones 
manejadas, sino a cambios en las relaciones entre 
ra~g()s. 

Supongamos que deseamos determinar la illlpor
tancia de los factores genéticos r ambientales COIlIO 
causas de la correlación fenotípica. Para ello, debe
ríamos conocer primeru, no sólo los valores fenoli
picos de pares de caracteres de los illdÍ\'iduos, sino 
también sus valores genotípicos)' desviaciones ambien
tales. para estimar las rone/(!riollt's gelléticas)" alllbif.//

lah's (Falconer 1981). Si además conocemos los \~liores 
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Silvestre 

6.1 (5.5-6.8) 

3.6 (3.2-4.01 
11.8 (J0.2-13.51 

0.5 (0,41-0.51) 
2.4 (2.2-2.61 
17.4 (16.&-18.1) 
4b.l (43.4-48.8) 
22.9 (20.6-2S. J) 

Diferencia 

Signiiicativa 

No significativa 
Significativa 

Significativa 
SigniiicativJ 
Significativa 
No ~igniíicativa 
No signiiic.ltiv.l 

reproducti\'os ("hreedillg values"). sc Pllede ohtt'ller 
la conelación entre valores reproductivos (véase Fal
COller 1981, caps. i)' 19). Al igual que la varianza 
genética de un rasgo incluye varianzas de dominan
cia e illler;¡cción. podrian existir correlaciones cntre 
las desviaciones debidas a la dominancia e interacci¡)n 
rle los gellcs. :-.10 ohstante, para fincs pr;'¡cticos es 
posible estimar .~ólo las correlaciones genélicas adi· 
li\'as y las correlaciones ambientales que incltl~',1lI 

también a las des\'iaciollcs no aditi,'as. Ulla correla
ción (1) c.~ el cociente de la CU\'arianza entre dos 
carac.:teristicas (.\',y) sohre el producto de sus des\"Ía
dones t.:.,>t<Í.ndar: 

(8) 

siendo COVI", '" l' O" 1" O" 1" (9) 

Si la co\'arianza fenotípica es el resultado de las ro
varianzas gt.:néticas y ambientales (CO\'I'" = COY", + 
COV ). entonces se puede expresar esta sUlIIa en 
térmfl;'os de correlación}' desviaciones est,ínc!ar usan
do la ecuación (9) como: 

rO" O" = 1'0" cr + rO" cr 
,. I'~ f'l ~."." "., ... 

( lO) 

Si la heredabilidad es h~~ 0"1,/a1~ , }' ¿"" al/al" . en
tonces, obleniendo la raíz cuadrada y despejando. se 
puede sustituir cr~ =I!a,. y a,-Kf~ en la ecuación (10): 

(12) 
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Cuadro 4. VilJores promedio (desvi,lCión e~t,'lndar) d!:' caractere.~ del (,uto, que t'S la p.Hle útil p.Ha los inoi
gen,)s, de dos variedades de Prol)(}Ki(/e.1 p,lfI'i¡Jor" (v,1ried.HI silvestre= P. p,uvitJur,1 V.lr. parvif1or,l; v.lriedad 
dOlllestic<lCla= p. parvif7or.l var. Hohok.Jmi,III.JJ, obtenidm ¡Mio condiciones de cultivo homogéneo (Tornados 
de Bretting, I ~86). 

Carácter P. pafviflofiJ varo pJfv;flori1 P. parviffor.l varo /lO/lOk.1mi.lniJ 

Ancho del w!>trum (cm) 
Longitud del ro.Hrum (cm) 
Longitud de la cápsula (cm) 

2.56 (0.58) 
11.19 (3AO) 
1.99 (O.20l 

3.33 (0.75) 
23.28 (4.Ylj) 
2.75 (0.10) 

E..~ta ecuación muestra qlle la corn;ladtlll felloti
pica e.~t<i determinada pUl' causas genéticas~' amhien
tales. Si la heredabilidad de amhos Clr,Kteres fuera 
alta. ellLOllces gran parte de la correlación ,er;"L de 
n;uuralela genética. Si pur el contrario, amb,1,\ here
dabiJidade~ son cero, se hace evidcJlte que la posible 
conelaciún fellotípica elltre ambos caracteres.\" r y 
sed de naturale/a totalmellte ;lIuhiental. l'n,L <.:orre· 
lación genelica puede tom;\1" valOles dl' -1 ;\ +-1, r su 
magnitud l'xpres,] d grado con que dos Clracteres 
métri<.:os cualquiera de Ull ol"g'llIi.mlU l'stáu detl'rmi
nados por los mismos genes. Para ejelllplillcu- e~[(J. 

considerelllOS d GISO de dos rasgos medidos en (;/11/

rf('fifl rtI/I/IJOI"III11 (\'t:r cuadro ~), como la hiomas:\ to

tal)' el porcentaje de resina U"uda. Aunque el 
porcentaje de resin,]s es el rasgo de imcré .. , ~u obten
d6n requiere a la n'z ohteller m,\)"or cautidad de hio
masa en l}(~ja~. Sin elllbargo, la J¡iomasa Sl'CL de la 
planta está corrcJ,u:ionada Ileg,lti\"amellte <.:on el por
n:llt;~je de resitla~, haciendo impmihlc J;¡ sell"c<.:ión 
SillllJ!t:"inea de <1mb", clr;¡C{t.'rhticas (ligur" ~). E'tl' 
~jemplo remarca la impurwncia de la_~ <':oITt'laciolle'Ó 
genéti<.:as tanto en e\'olución COtllO ell dome.HiclCiúlI, 
r" qut.', hipotétic;lmente, ell la_~ pobla<.:iones natura
les de e~ta planta la cantidad de rninas pudiera te
ner UJl dc.-'cto ddcn~i\'o COlltl~1 J¡erbinllü' o p:It("gl'ltO', 
por lo tanto la .'Ó('ll"c<.:iún (k hiera inCl"el\lellt,1l el ras
go. ~o ()h~tallte, el aUlllellto en la prodlll'ciún de 
l"eSill¡¡S ~e hace a expensas de I"edu<.:ir la biollla~:l \'e
gt.'t;Jti\"a, la cual dl'termina a la \"el la C<LLltidad de 
_~emiJlas pr()ducida~, y este e:. un <.:ompOnl:lltl' de la 
"dl:<.:uaciún ("I¡tlless"). I'or lo tamo, la se!eaiún fa
\'ol"e<.:cr;i uno dI.' los dos rasgos de acuerdo con ];] 
relación qut' 1ll,llllt'nga <':UIl la adecua<.:iún. El all;ili
sis de las corrt.'laciolle~ gt.'nética.~ y fell()(;pica.~ hace 
patellte la existcn<.:ia dI.' <.:mtos erológi<.:os (defensa r 
adecuación) r lisio!úgi<.:os (a,ignadúll de re<.:ur~()s a 
diferentes estrunuras o hmciones). Estos aspectu~ de 
las cOLTeJ"ciones gCJll,ticas, ~Oll importantes t:tnto en 
la e\'oluciún de las pohla<.:ione.~ naturales romo dt, llh 
organislllos en !-lnKeso de rlumt·stira<.:iúll. L'1l t!"<lta
miento cOlllplt-'to )obre [;¡~ r6tril.:óolles a la e,'oluciúll 
fCIHltípica es proporcionado por o'\l"!loJd (I!)!I~). 
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En (ontra~te <':Oll ('1 l'jemplo anteriur, la coneJa
cit'Jn )!;enélica entre t'l d,\llo prnduddo pUl' coleúp
teros del cOluplejo /)i(/brolif(/-.~\5/{'I/(/ r el (Lllio 
producido pur (:1/(/('100/('11/(/ lonjill/J en IjJolI//J(,(/ ba/fI

lal (el Glmote), e~ po .. iti\"a y .. ignilicati\·;¡, tanto en los 
progl'nitol"t.''i H)mO t"!l l{)~ hijm (I~::: U.:")IH, 1;, '" (I.n:), 
Icspe<.:ti\"UlICLltt·; ,·l'a'it.' apéndice le). E~te H:sllltadu 
l'~ re!e\';lIltl' ~'a flUt' indica que la resistenda a un tipo 
de herhívoro no compite o interfiere con la resi~¡t'n<.:ia 
a otro herbínll'o, ~' sugiere que eJ sistema defensi\"() 
de Ijm/llnm INI/Il/Il.\ funciona para Illl espectro grande de 
c~pecil"s de cokúptcms O()]H.'-~ 1'1 al. 197~). 

IIIII'I(/(¡"¡úll W'I/U/I/IIJ·(/lIIbll'lIlt'. COIlIO ~e 1l1cn<.:iollú CIL 

p:irrafo, <Interiores, t" \·arialll.<I IcnotípicL total olher
\·<ld .. c.; resultado de la suma del genotipo In;-I'; el 
<Iwbil'Ij(I', para (as()~ t'lI Jos <':LL;¡le~ .. e considt'ra ,úlo 
IIll ambiellte. Sin t'mll.lrgo cU;ludl) lo~ mismos gt'IHl
lip()~ _~()n expuesto .. a difl'lentt's condicionc.~ alllhicn
talc~ slIl"espue.-;ta podría ~cr distinta. ¡::SIO da IU,l{.u· a 
tLII IHlt'HJ tl'l"millO en la ecua<.:iún de la \'afian/.L Ic.,
llotípica <.:CJIlocido como illtcracóúll genotipo-a1llhicn
te. En diversos estttdios se ha \'ilto qUl' I()~ genotipos 
de una espccie no rt'spondcn de 1;1 mis1lla manera <L 

un ;Illlhicntc dl·terminac!u, ~()bn° todo <.:uan<lo Jos 
;ullhieLlles SO]] bett'r()g(ollcO~ (!11 cienos fau(J("~.~. l'Lla 
e'i[Jt:cil' puede ~(lbrevi\'ir en didlOs ambientes ~i ~us 
individuos son fenotípic:ulll'lltc llt-xibles () si ('"i'ite 
Sttlil'icllte v<lri:LIlilit!a(1 genética t'n 1" PObl:lCióll (Bl~Hb
h,1\\' l!fll:»). A tl)(la la \"ariaciúu fcnotípica :unhit·ntal
llll'nte inducida .~e le ("(IllOC!o' como plasticidad. \" ;¡l 
GLmhio l'n la expresión Icnolípica de UlI mislllo ge
notipo en \'arios ambientes se le <':oIlOL"e GHllO pla~
li<.:idad fellotípica (Fakollcr 198 ¡). La plasticidad 
I"cllotipica St! ,Itl:diza a tra\"l:s de la IIIHenóón de nor
mas de I"eacciún (de .long y Sle:¡I"IIS t~H) 1). Un:! Llor
lila de f{:<lCciÚIl e5 una fUllción qUe tr;\nsJ"orlll;l la 
variación ambiental en \'ariación fenutípica, dt, ma
nera qLle en t,L.~ poblaciones pueden Coexistir di[erell
te~ 11Ofm:JS de rl':Jcciún (figura 3). ~.() ohstante. la 
e,'otLlciún de las normas de reac<.:iúlI depender:L dl' 
1,,, cOlTtOla<.:iolles ¡.{t,tlotipo-'l!nbielltl', e'Ó dl'<.:ir. de la 
exprl'~ióll clt' UIl mislllo c,lr;kt('r elJ clo, :ullhicllln 



rliSlilllUS. Lo.~ modelos de Via y Laude (1985) demues
tran que la Correlación de la expresión fenotípica de 
un rasgo Clltre amlJientl'_~ ¡¡fecta la cH)]ución del 
mismo. Correlaciones distintas de cero reducen la 
evolución fenotípica hacia los óptimos de cada am
biente, pero sólo las correlaciones de -1 o + 1 impi
den el alcall(c del fenotipo óptimo. Las conelaciolH:s 
diferentes de cero de UII cadeler en dos ambientes 
dan lugar a interacciones genotipo-ambiente, y éstas 
han sido estimadas en UII Illll11CrO importantes de 
c.~tudios en pohtaciones lIaturalt:s )' malcLas. Por ejem
plo, han sido usadas para cOllocer si existen compro
misos ("trade-offs") entre el descmpeüü de insectos 
herbívoros en dos difcrclltes amhietltes (dos especie.~ 
de plamas húe.'ped; Via 1984). En términos de la do
mesticación, las correlaciones gL'llulipo-alllbienle de
bieran considerarse ya que podrían determinar de 
manera imponallte el t'xito o no del proceso de selec
ción humana. Por otra parte, en ausencia de \·arian
la genética aditiv.I, útil a la selecciólI, el COllucimiento 
dc las interacciolle.~ g('nutipo-ambielllc podría cons
tituir una ;¡]tcl"nativa para obtener lo~ mejores resul
tados posihles, dentro de las limitaciones ill\p\ll.'~laS 
por la ausencia de varianza genctica. Sin embargu, 
aún con presclIci<l de varianza genética, e~ importante 
conocer qué conrliciolH.'S ,lluhielHales fa\·ul"ecl:nla rl:'i
puesta de cierto.~ genotipos. 

Sin emhargo, las (orrelaciolll:s genotipo-amhien
te 110 puedell ser cak:ulaebs de manera an,iloga a cumo 
SI: eSllman las COJ"L"elacloncs cntrc dos rasgos en d 
lIli~1lI0 ambi\.'lH\.', )",1 que cn CS\(' GISO 'it' hacen ,ohr\.' 
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el mismo individuo, )" no así 1,1~ cOITl:laciolles gt~1l0-
tipo-ambiente. L'n método fretlll..'llICll\l.:ntc emplea
do es calcular la currelaciún entre promedios del 
mismo ra~go de t;ulIilia-; (u otro grupo de pariente~) 
expuestas a dos distin[O>; ambientes (\'i<l 1984). L·na 
descripción complc!,t de los 1Ill>(()dos de estimación 
de las correlaciones genotipo-ambiente, :ISI como el 
poder de las pruehas y ron fiabilidad de ellas puede 
consultarse en Willdig (1997). En g"l:neral, aunque 
illüllTccta cn prim:ipio, la e~tilll¡lCióll dI: correlacio
nes gellotipo-amhietlte l1~all(l() promedios 1¡\ll1iliare.~ 
son exactamente similares a las deri\",Hb~ dd an,í!i
si~ de ,"arianz<l. 

\ (IIWÚ¡/UfrU! W'I/I;¡¡m y /a .~I"I¡Y¡/I(I (It' j){J"'f/(/IIIII'~. COlll.O 

se meucionó en p:irrafos ,1Ilteriorl".'. el l"tudiu de lo~ 
P'\lI"OIlt.:' de \·aJ"iac[ún gelll:tica ell poblaciones COll 
diferente grado de m'IlH .. :jo ha ~¡d() un t'nruque ,1111-
pJiamclltc lHilil.ado a panir de Jo~ ,0-10.\ KO. Por lo 
tanto, es importante COllOcer los tipo'i {k an,\lisis dI.' 
esta di~ciplilla y la in["ol"llLlciún que puede aportar a 
los \.'studios sobn.' dome~ticaciún ell pl;l1lta~. 

:\ diferencia dt~ la geIH:·ticI cuantitativa, 'lIlC basa 
su an,il¡si.~ en el ti.'lHnipo, lo>; <l11:,tisis en gellt·tic<I (11: 
pohlaciones se ha san cn el c¡'¡!culo dt, las frcnlenci;l'i 
alélicas y genotípicas de Lis !>U[)I:lCiUllC'i h:~j{) t.:sludio, 
P¡\J"<! l"~tjluar postt'riorm\.'llle llin'ks de din.'rsidad 
gCllt,ticl r grado de diJ"clcllciaciún 1:1l1l·t' la~ pobb
ciolll''i de IIlIa 1:~1)('cic. L. gt'llt,tica dL' pl)]¡Llt·ilflH''o IHl'i 
oJ"rl:cc l:t oportunidad dc CUIIOCel" qUt· rUl'l I,'~ t·\·olu
ti\·as, ad\.'\\l;is de la ~e!ecriúII tnl\ll:llla, afectan Ll l·'-

.. . . .... 

¡: ,i:,,,~r~~:,.,. 
1 " i • " " j " 
< 

" 
16 1.8 2.0 22 2.4 26 2.8 JO J2 

log Peso Seco (91 

Figura 2, Regre'iiull t.:nlrl" la producción de re~ill;¡ (pl)rn·II(¡~jd y 1;1 hil)lIl<l ... a ~('l"a dt' I'!:I\II," de (;'/lIt/dIO ItlmjJU/ulII 

(\,"('1" tl'X10). 
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trlll.:tuI·;¡ genetic<! el<: las poblaciones Illélnejaclas, en 
compal·'Kiún con sus parieIlte~ silvestres. Comúnmen
te, la genética de publaciones analiza los cambios en 
las fr('(llendas de los genes y los genotipos (Le., 
Illicroe\·oluciún) usando loci adaptati\'amentc neutros, 
como los lud enzim;lticos a través de elcctroforesis 
huriZOlltal en geles (Pérez-Nasser)' PiiJero 1997}, 
fragmentos polimódicm aleatorios de ADi'\ (RAPDs), 

o elcctroforesis en geles de gradiente desnawralizante 
(Smmd el al. 1996, Otero ri al. 1997), El iln;i[isis de 
la \'ariación en ulla muestra adecuada de loci (US\l<1[

mellt{' de 10 a ~O»)' de organismos de una población 
(usualmente 30 o m,ís), ofrece un panorama útil de 
la cunstitución genética de las poblaciones aun cuando 
dicha \'ariación no eSte relacionada con [a adccll,lCión 
(Lewontin 1974), ° con los rasgos de interes para el 
homhre. 

Algullos de los par,ímctl'os mús importantes <¡lIe 
se estiman en los c,~tudios de genética de pobl;¡ci()nc~, 
pueden ser usados en estudios de domesLÍcación, ya 
que permiten, en primcra instancia, estimar la \'aria· 
chjn genética presente en las poblaciones, r la dil'c
I'enciaciún genética entre ellas. En se~undo lugar, es 
po~ible inl'crir los efectos de diferentes procesos e\'o
luti\'m (mi~ración, selección, derivO! génica y endo
gamia) que afectan la estrnctHra genética de [as 
c~pecies, AÚIl clI<lndo exi~tcll 1l11lCho.\ e~ludios de 

gl'nélica de pob[acioncs cn plantas cultivadas (Oh-
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nishi, 1988; Koening y Gepts, 1989) yen especies 
propuestas como posibles ancestros (Kercher r Con· 
IIcr, 1996), no existe homogeneidad respecto a los 
parámetros cstimados, protocolos de Illuestreo, a 
diferencia dc muchos estudios realizados con pohlacio· 
nes natttrales, Por ello, mucha de [a información deri
vada de tales trab¡uos no es iltil para la obtención de 
gene¡'alizaciones respecto ¡¡ la cantidad de variación 
genética en plant.as clllLÍvadas (Hamrick)' Godt 1997) 
° cn proceso de domestic¡¡ción, por lo que son ne
cesarios mas estudios de esta naturaleza diseilados 
apropiadamente (\'er Ba\'erstock y i\'loritz 1996; Mur
phy f'f al, 1996). Pocos estudios. como los que a con
tinuación se reseIian, han cOLlsiderado las diferencbs 
en el tipo de m¡¡nejo de pobl;lciones de especies que 
se han lIlilizaclo COIl fine.~ diferelltes a los de grano. 
Estos cstudios se tomaron como base para descrihir 
los par;lI11etrOS rele\'antes a estimar en IIn an,'ilisis de 
genética de poblaciollcs y q\le. insistimos, deht!1l IlO
mogcneizarse en estlldios futllros, 

E~lilllllciullt'5 gelliliws, A partir de los geles ohtenidos 
con las diferentes enzimas IItili7.adas se ohtiencn las 
frecuencias genotípicas de cula población, A partir 
de las frecuencias genotípicas se calculan las frecll~n
cias alélicas. ['ara ana[iz,u' [a \'al'iahilidad genética de 
las diferente:l poblaciones se obtiene la proporción 
de lucí polimórficos (/>; como; p., x/m, dondc x e~ 

G5 
G4 

G3 
G2 

Gl 
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Figura 3. :\urlHa~ dt, 1'l';LCriIHl I';,ra;) genotipo, IJlIt· oCUp;Hl dm ,ullbientes (A,}' .. \¡. El único gcnolipu quc no es 
lJl;í~lirn {'~ 1:1 genoli!J!) 1, Lu~ genotipos ~ y :~ pi esenl,1II re~IJILcsta ]!!¡i~lica pero no inlt'l'accion gcnotipo'an,bientC'; 
!os g-I'llolipos -1 y :-, JI,"('~("nlan inlcf;\('r1Ón gt'notipo-alllhi,'nlt'. 
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el número de loci pulimórJicos >' m es e1nlulIero tOlal 
de loei analizados. Generalmente se utiliza el crite
rio de polimorfismo del 99% (Le., el alelo más too 

mún no excede la frc{;ucncia de 0.99). Un valor de 
P '" I indica que IOdos los loci tiencn dos u m:'is ale
los, A partir de las frecuencias al6licas, se obtienc la 
hetcrocigosis promedio esperada (1 f) como: 

H=I-"jj 
,.1 

donde p, es la rrecuencia de los alclos dcllol"L1~ I hasta 
el 11, 11 tollla \·;¡lores de () ;¡ I (Hedrirk. 19H3). Talll· 
bien es posible calculM cI número de alclos pwme· 
dio por IOCILS COlllO: 

'C" II~ := L.... ....!.. 

'" 
donde ", es el númcro de ,del os ohsen'ados 1211 el lo· 
rus 1, y 11/ es el número de lod b:~o an:i.lisis. 

E.\/r//r///m W'///:/ÚII. Los estadísticos que permiten Cll· 
tender cómo esto'! repartida la \·ariadón genéticl (lt! 
una espe{;ie en diferclltes ni\'e!esjer:ín\uicos (dl'lltro 
r l'lltrc pohlat"Íolles, así como la variahilidad lllt:d), 
.~Oll lo~ índices tlt.: lij,ll"iúu (1-) y los est,ldíSlico~ F di' 
"'rigbt U:" I-~" JI-) (\\'rigIH 197R). El índice de qj". 
ciún mide el gradu de cndogamia en un lot"lIs l"ll,d
quiera a tr'l\·l~.s de cOlllparar la helerodgosis ohsen·,lda 
respecto a la esperada en \lna pohlación en equili· 
brio Hardy-\\'einherg (i.e., tlO afeclada pOI ninguna 
fll{·r:.:a c\'oluti\'a). Este se deÍlne conlO 

F=I-~ 
2pCf 

donde Il es la heterocigo~i~ ohser\'ada cn Ll pohla· 
ciún, r 2/)(/ es la propOl'ciún de hetel"m:ig:otos espera· 
da para cualquier par dl.! ,dclos en cI loc\ls. /,- toma 
\'alore.~ de -1 a +1. y los valores cxtremo~ indican un 
exceso y una deficiencia de hClerodgotos, res¡ll'cti· 
\'amente. Valores de F", () indican que la pohlación 
se encuelllra en equilibrio ]-{,U'Cly·Wcinherg (Hedrick. 
198:~), ¡'~, mide el grado de endogamia total {'n la 
población (el conjunlo de las poblaciones, que en 
lénninos de estos estadísticos pueden ser considera· 
das como snhpoblaciolles; Wright 19i~). I'~, mide la 
rcduccioll en la heterocigosis individual promedio a 
nivel de toda la pohlación (el conjulHu dc todas la 
suhpohlaciol\cs) en I"elaci(in a ulla población en apa
rcamiento ,ti azar (Hardy·\\'einberg) r con las mi.\mas 
frecuencias géllica~ (aléticas). I'~, es ef coeficil.!lltl' lotal 
de endugamia de un individuo, e incluyc la cOlllri-
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hucion de aparcamientos no aleatorios dentro dc las 
~Ilbpohlaciolles (FJ, l\l¡lS una contrihución debida a 
la suhdh'isiúl1 cn ~i misma. 1':, (Han! r Clark 1989). 
Si /', e~ la frccuencia de un alclo eH el locu~ I en la 
poblaciún total, 

F ,H,-H .. 
, H, 

donde 110 es la heLcrocig(l~is individu,tl promedio 
uhscrvada en la suhpohlacióll, r 

('~ !¡l hl'tc['()(igosis prolHedio '~~pe],<Lda Cll una pobla· 
clón de apare;nnielllO aleatorio, donde la suma de 
W(]llS h)\ loci e~ '1, I'~, mide la reducción ('11 ];¡ helc· 
HlCigosis individual )1mmedio dchida a apareamil·n· 
t()~ no aleatorios ([entro de la sllbpobl:lCión (Hanl ~' 

Clal'k. 19,'-;9) como: 

([ondl..· /1, ,:.~ 1" ht;L1..·n)cigo~h prollledio esperada, lMr;\ 
tud()~ los loci, a ni'·cl de \uhpoh!aciún, Finalnlellle. 
F" e>i una lll('elid,! rl¡> diferenciación gl'Lll'tica cntre 
~llbplJhlaci()HeS, e implica una rcdllcciún en la heLl'· 
r(lcig:o~is de una ~llhp()hlaciún dehielo a deri,'" géni
C.l al aZ,lr (Hanl r L!;lrk 1~11:\9); c.~ta medida tamhil:n 
e~ (Hil si el ()I~jeti\"() es iureril· los patrones de Ill~j{) 

gl'lliro enlre ellas: 

1,- =1_lL 
.. H, 

r, ~' 1':, to1llan \'alol'l's de -1 ,1 + I Y midell la des\'iadÓll 
en Ia~ freCllellcl;ls gCllUlípicas respecto a un:l pohla· 
ción ide,tI (on bs Jllisma~ frecucncias génicas, a ni· 
n'l dc [Oda la pohlaciúll ya tlh·cl dc las .~llhpohlaLÍún, 
n'spel·ti \·'llll elite, 

La ,ignifLcllH.:ia de lo, e,tadistico~ F () sus {'()ui\·a
k'mes ~e pucde Ohleller 11ledi,lLlte el programa li{',,,· 
rl"ollado por \Veir (1990; \·l·a~l' (,uHhién "'\l\'arcl.-Hu)'lla 
1'1 ul. 19~Hj). E.~le prograllla usa l<ls frecuencias ;¡Jéli· 
ca~ de todos los lodo para estimar lo~ ("()ctkil'UI{'~ l·: 
el crror l'sl,indar de los cSlinlado~ mediante la técni
ca dc 'JackkLlifc·' sobre lOdos Jos loci, yel itUenalo 
dl' cotlli,llll;l de lus estimados (al 9;~)%) mediantl' la 
técnica de rcmUl'~trc{J denominada ·'l\ootstrap", 

El e~tadi~tico 1"'1 t.'S ~1l111;llnenll' tuil )'a que pl.!rmi
[1.: e.\timar inrlin·U.lllH:nte el nl~j() génico (SIHlkin 



1994) median le la expresión derivada por \\'rigbt 
(1 ~)51): 

F--'
" 4Nm+1 

donde N es el tamalio de la población, 111 es la li·acción 
de inmigrantes a N. A panir de F" se puede estimar 
indirectamente el Ih~o génico entre las subpoblacioncs 
que intcgran la población (\\'rigbt 1951) COlllO: 

NI/I""!.(~-Il 
4 F" 

(14) 

Valorc!> de NIII «1 producen un;¡ fuerte diferen
ciaciúll entre las subpoblaciollcs (i.e., deriva génica 
aCluando independientemcnte en GHIa suhpohlación; 
Slatkin 1994), mientra~ <Jlle si.vlll > 1, las suhpobla
ciones ~e t:olllportan G)mu tina sula pobJadÚll pall
llliLtit::I y el lh~o géllit:o H'slL'illge el dt'ClO de la deri\'a 
g'('Jlka (¡(iLlIILra y \laL'uyallLa 1971, Hanl y Clark 1989, 
Slatkin 1~I~H) . 

. \'0 existe !"orm,L ele ('slim,\!" tII ¡ndin'ctalllellte ele 
JIlalu·r'l indepeueliellte (SLttkin 1!l~J.t), por lo quc la 
aproximación es estimar .\'11/ a p;¡nir de F,,. Los esti· 
madore~ promedio de NIII requie!'l.'Il, para ser con
fiabll'~, ser insell~ihles a la acción de otras fuerzas 
e\"()luüvas como la Illuwción y la "c!ección natural. 
CrO\\')" Aoki (1984) y Tabhat:!)" ;\(.'i (I!lS·!), han 
demostrado que G~ (el e:.timador de /':, para lot:i 
llIuhia!{'Iit:os) no depende ni de I;¡ t;1.~a de LllutaLÍóu 
).1, ui de! IllllHl'J'O de alelos (1<). La expresión de G'I 

incluyc sin emhargo UIl facto!" quc toma l'H cuenta 
e! IllUllt:rO de suhpuhlaci()lle~ en la pohlación: 

donde 

, 
G,,'= 4aNIII+! 

r Il d número de subpohl:tciolles; cOHforme d nll
llll"f() de suhp()l)laciolle.~ se ¡Ilt:relllellla, G"st: aproxilll,l 
a la F" de \\'rigllt a una tasa d\..· 1/111, "iempre <¡ue ).1<111 

(Cro\\' y Aoki, 19tH, Takahata y :\ei I!HH, Hanl y Clark 
1989). 

Recielllelll{~nte Slalkin (¡~J9:~) ha ellcontrado que 
/.:, puede ser usado para ohtener infoflnat:ión sohre 
el aislamiento por distanda (,ll'lml \frigia 1941i). Para 
ello, se estima la I'~ entre pares de ¡JOhlaLÍoncs SC¡.M
l'ac!;¡s ulla di~tancia k, y obtiene UII estimado de NIII 
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de la ecuación (1 ':1). Dicho eSlimador Sl' designa t:omo 
(¡ (Slatkiu 1993). Para el caso de fll\jO géniLO en una 
dimeilSión (\·.gr., pohlaciones distrihuidas lillea!mellle 
a lo largo de rios, COSlas, orillas de 1',lluinos o culd
\·0$ C0ll10 t.'1l e! caso de muchas Il\ak:t.a~), 

( '6) 

mientras qm' para flujo géllico ell do:. dilllell~iollcs 
(cada pobLH:iúll inlercambia genes con la.~ pohlacio
lles contiguas en cuak¡uier direct:iún). 

- 4,\'1I/ Al = ____ 
," ( 17) 

Par:¡ p()hladol!e~ en eC¡llilihl'io elllre la deriv.l \. la 
migración la relaciún: 

IOg( ii) -=: 11 + h log:(,{) ( lB) 

pl'edin' ulla pendiellte (b) de -1 \. de -O,:) para /lujo 
génico en Ulla y d().~ dill1ell.~i()lles, n·~pL'cli\·'\lllellte 

(Slatkill 199:~, 19~¡'¡), lo t:ual illdiel qUl' la difcl'l'll
daciún t'nll'e P()b¡;Lciolle.~ serú 1II,ís 1II.\l'cad.\ si ~úlo 
l'xi.'ite llujo genico ell IIna direcriúl1. en ejemplo (k 
la aplicat:lón puede CIH·OlltrarSI' ell :\lllie/.-F"rt:ill /'1 

al. (1\)%). 

SI,ukill (1 ~1¡'¡5) de.;aJ"l'olló otros metodos para esti
lIlar l'i flujo génico indiret"t;Llllt'llll~. CIlO dc ello~ 
c()lloódo t:omo el (le los alelos l:'xclusin)\ ('·pl'i\';\tc 
allell's··), qUL' SOll aqucllos que ~e {'llLllt·ntrall sólo ell 
una pohlación. La ('s¡llll:lciún de XIII requiere COllO
cer b frectlellcia p],()]l1edio dl· I!)s alel!)~ l'xclu,i\!)" 
ji(J}, y Slatkill (19':G) ellCOll(rÚ que exi~tc tilia fl'J;¡

(ión entre ~u freUlellLla y .\'111: 

¡n¡;(l) == {(-O.505)(ln NII/)} - 2.44 (19) 

La lógicl de c.,te lIlctodo de e~lil\l'II·iún C~ que )i 
existe :dlO Ih~ju génico enlre !a.~ publat:iolle.~ cualquier 
aldo exdusi,·o dc una pohlaciún dcbiera tener una 
I"rec.:uellcia Illur h,~ja t'n la pohladúll en Ll qut' .,e l'll
Cllelltra. Si alcanza frecuellcias illtermeclias u altas, 
CllLUllces el l1ujo gcnico llO e.~ suficiente para redu
cir su frecuent:la y homogeneizar las poblaciollcs. El 
liSO de los "Idos exdusi\"u, podria ser de lllllcha uti
lidad par" determinar la m,lgnitud de intcrcamhio y 
difc]'ellciaciou geul·tica {'Ulre las poblaciones cI{· plan
tas b"jo prot:eso de dOlllcsticación y ,ll.'> paricntes 
silv(.'stres. 
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!Júlallúas)' lilllill/uc!es gl'lIhicas. La estimación de las 
distancias r similitudes genéticas entre poblaciones 
e~ de utilidad para la obtención de fellogramas, que 
constituyan hipóte~is de las relaci()nes genealógicas 
enlre, por ejemplo, poblaciones l)¡~i() domesticación 
r poblaciollt's silveHres. :\'ei (1972) ha prupuesto 
estimadores .~in sesgo tanto de las similitudes como 
de las dislancias genéticas. Los \'alores de similitud 
toman valores de 0, si no comparten aldos UIl par 
cualqllie¡'a de poblacione.s, a I si amhas tienen las 
mismas fn.'cuencias alélic¡s: 

1_ j" -Ti":T. 
dOlldl'.I" es la prohabilidad dt, que dos alclus lOma· 
dos al alar de una pohlación St',1Il idélltico~, I v J 
son las pruh;¡hilid<ldes de hOlllocign\b ('11 la' p~)·bl.;: 
dtm X r y. re~pvc:tivallivllte (Hanl r el;lIt;, 1989). La 
distaucia gell¿,tic\ tumO! valores <Iv O si I.¡~ ¡whlacio· 
lIes tienen frCl'llel\(:i,¡~ ,d¿'lica~ id['lltic¡¡s, hasla 00 ,;1 las 
1.j()lll;¡ri(JI](:~ no cOll1parlCIl alelus, >. se eSlim,1 como: 

lJ = -In l. 

l'ara ohtener las !'elacione.~ t'\'ol\lll\·,l.~ t'lIlrio:' las 
po[¡I;H.:iullv~ se puedcn aplicar técllicas 1I11111~rkas 
(clll~tt'r all;¡lrsi~) tlS:IIl([O los e'ililnado)'(.'.' in.\csgados 
(It' la similitud cn la rrCUll~IICi;¡ dc los aldus dc cada 
loci (:\ci 1 ~17~), }' ohtl'lIcr Illl feuograma, por tjem· 
plo ltlediantv el lll~t{)do de U'(;:\IA (pl'OlIlcdios ,u·it· 
m~ti(os de p,u··~rl1po, 110 pOlldt'r;¡d()~). el cu;!! asume 
una t,ha de e\'olucitln constante. Sin cluhargo, es 
pro]¡.lhle que la tasa e\'oluti\'a elltre luci t'1\lÍII1"ti(()~ 
no sca la misma, p()r lo 'lile ('S posihlc Olllt'IH:r .irllO· 
les filogelll:licos eh: ]¡IS poblaciolll's usando algorillllo~ 
quc rel,~ien esta concliciún. como el de Fidll·~la!'go· 
li"sll (S\\'()[Tord y Sl.'!¡¡l\der 1%9). 

A cuntinuación se presentan d()~ l:jl"mplos en los 
'll1e se mue~tr,\ cl GHclllo de e~tos est;¡dhtico~. lo~ su· 
plle~tos dc los que partcll y las bipólcsis quc los ;\ll;¡. 
lisis permill'n corroborar. 

SI'Ir/lIfI v/I"idis (L.) lkallv., (l'o;lce:II:), es una gramí· 
nea de amplia distribución en las regione~ tel1\]ll.ldas 
dd lIIundo. JUUIO con otras t'.~pecil.'s aJ"\·ense.~ ~. la 
t'~pecit' dOlllvstlcac!a ."il'lllria ilalim (L.) Ik,u\\· ... '-¡'. vi· 
lidis e~ l"IJIIsiderada una especie dl' importancia eco' 
nÚllIic¡ debido a su ¡":-l'¡¡n agrcsividad como lllale/.a Cll 
los cultÍ\·us. El estudio de \\'¡¡ng 1'1 al. (1 !l!6) Itl\·u ClJll\O 
ohi('tin)s: 1] analizar la di\"cJ'. .. idad gCIIl:tica en esta 
esj)erie; 2] inn·stigar P,lIHHlt'S de diversidad gt'!l~ti. 
ca;¡ clilclellle.' ni\'elt:s r escalas geogr;iJic:l'; (col\lincn· 
tcs, rcgioncs, campos dc cultivo); JJ cntcnder las 
relaciollt'." si~tell\;ític;¡s entre la espccie 11Ia!t-loidc >" 
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la domesticada. A partir de semillas procedentes de 
168 accesiones, correspondielltes a ·t continentes y 
13 países (la mayoría S. T,¡ridis, y sólo 4 fueron de S. 
ilalira) se realizó un all{¡lisis de iSOelllilllas, En 13 en· 
zimas analizad;¡:-. se ohl\l\'ieroll 28 Jod diferentes, y 
el porcellt:~jc de loci polimórlicos fue alto (P '" 64,:~%), 
sin embargo la rlin:rsidacl genética estimada como la 
heterorigosis promedio oh~cr\'ada fue h'Ua (H == Q,Oi) 
dehido ;t que en la mayoría de los loei 1lI\'() un ;licio 
en frecuencia elevada r tillO ° dos ;lIclos raros. Asi
Illismo, d número promcdio de alelos por loó (A) 
fue de 1.86. 

Para cstimar el grado de diferenciación cntre 1,1S 
pohlaciones (G,/), la diversidad genética lola! (11/) 
~e fracciollú 1.'11 Sll~ componl'ntes dentro (/1) r en· 
trI..' pOhbciunl's (0"1)' dc m,Ulel'a quc (;,/= lJ,/II.j' Lu~ 
resultados indican que existc ulla fuerte diferencia· 
ciVil entrc poblaciolles «(;,/ '" U.6:}) y similar;¡ lo~ 
\'alorc~ obser\'ad()~ para 11l,¡lc/:lS (G,/ = (I.~3·n.8; \\'an).( 
('/01. 199:). Si ¡I.~amos cl \',!lur de (;sl para c~ti\\\ar UIl 
estimado del I]¡~jo ¡':~l1i(o median le ];¡ l"órlllul.l (l,!) 
oblenClllOS 1111 \'¡¡Ior dt· .\'111 '" 0.134 migrantes pOi 
gcncral"iún. Cumo se mcncionó a1l1t'~, \'alores ;\'11/ 

I1lt'Jlorl'~ dc I produccll \lila fuertc diferel1ciaciúll 
Clllre poblacioncs por deri\'a o selección. En este C1S0 
la diferenóaciún cs, en parle, producto de b ilHl'r· 
\'ellción hllll\;lIla. 

Para l·~tableCl'r la~ IHhiblc~ relaciones gcnéticas 
cutrc Ia~ accesiollcs de S. lIt1flm y de S, ¡'mili}, se t.·Il· 
cOlltró que alllba~ SOIl lIluy similares genélil',uue1ltl· 
~. sólo 1111 alelo fue exclusivo de S, 1(1I{lm. ell an¡ili~i.\ 
tic COlllpouelltes prillcipak~ usando las frl'cul·lIcias 
al¿'!icas de los loci polimúrlicos no rlislin).(l1l' a las do~ 
l'~pecies de SI'IUI'/I/. Esta gran ~illlilitlld gell~lica, au
nada :1 ulla gr.\J\ simililllcl morfolúg:ica r la OClllTen· 
d.\ de hibridÍlaciúll. ~lIgit'rl' qlle S. IllIlúa <:.~ ulla forma 
domestiGlda de S. l'illlli,l. 

El eSllldio de Escalanll' 1'1 ,d. «( 9~l4), usando ckc· 
Iroforesi~ en gek,~ de allllidún, con pohlaciollcs sil· 
\"estres r ndti\";¡das de /JluonJ/m (O('(il/t'lI.\ bih'l'~tre:: spp. 
}(¡mm,51o y cllltil'ada= spp. ((1("(,1111'11,\) ~. una población 
nlllivada de /~ T'lIlg(//i.5, peflnitiú estimar los lliw!Cs 
de variación gcn¿·tira, frecucllcias ¡¡l¿'lieas, ,,'dudo de 
!o~ coeficientes Fdt.· Wright, y tasas de cntrecruzamielllo. 
Los resultados indican <Jlll·: IJ los nhcles dc \';¡rlaciólI 
dentro y entre las poblaciones dc I~ ({)(('/III'IH son si· 
milares, lo quc indica qlle la domesticación no ha 
el'O'iionadu [;¡ \'ariabilid,¡d gVllética; 2J la \';¡riabilic!:1I1 
gcn~tica en /~ ¡'ulgwil, ntim;¡da como la hct~'rocigo· 
sis prolllt'dio cs b:~ja (O.tH{i); 3} que la difereJlci;¡ci('1l1 
gt'lIl:tica es mayor elllre la~ poblaciollt,s culti\'adas que 
Cll lao; silvestre.o; de 1~ I'UIU/I/'UI. lo cual se COl"I'espon· 
dt, C01l las eXpI'Clali\'ao; dc la t'\'olllciún bajo dOJllt· ... li· 
cación (1':, '" O.~I n'r'ill~ 0.0/, respcClh-;¡llIellte).~· qlH' 

1..15 



la l']Hlugamia e~ mayor también CII las pohlaciones 
cultivadas (F = O.2~ vcrsus 0.28); finalmente, las ta
sas de eJllre~;'lIZalllienlO son illtermedias y similares 
dellt!'O de cada grupo (Escalante t'f al, 1994). 

Estudios de genética de poblaciones .~e hall reali
zado empleando otros marcadorcs cn poblaciones 
.~il\'cstres )' domesticada.~ de muchas especks de in
terés humano. PUl' ejcmplo, el estudio realizado cun 
el girasol (Heliallllllls al/l/ltlO, Astcraccae) mediante 
la técnica de los R.\PDs, mostró r¡ue las \'ariedades cul
{i\'adas 'lIltiguas ~' las variedades alllericanas (de uso 
tradicional) formaron un grupo homogéneo genéti
cunente, mientras que los Cl11ti\'are~ llloderllo.~ no 
COIlStitll~"C1l UlI grupo coherenle (.-\rias y Riesberg 
1995). ESla falta de cohcren(Ía se del){~ posihkll\en· 
te a procesos de hibridación intra e intelespecílica 
para la produccitm de las \"ariedades modernas. Otro 
{ipo de marcador para estimar el th~jo genético entre 
pohlaciones a1"\"cnses r culti\,a([.ls, ha sidu cmpleado 
en C"lIl1l1blfa at"J;¡·t'OI/l/'I'1I1n Huber, C. ji{/II'/"IUl LI·I.Bailer 
r C. /I/Olc!¡ala Duch. EX.Poir (Cucurhit;]ceal') (Wilsoll 
1'/ al. 1994). Ell este estudio, con ha~e en el uso de! 
llIarcHlol" del ~ablJr cid fruto (.lmargo o dulce. y 
COlltrulado por lo!.:i ([ominallu:s) de pohlaciones cul
tivadas)' pohlaciones sil\'estles. se ha sugerido que la 
presellcia del s.¡[)()r duke eu los individuos de C. 
({1g)'I'O.I/I/'mw se debe al illterclIllbio gl'ni,tico con otra 
especie domesticada. e /11'/10. Por otra I'al'te, el an<Ílisis 
ele l'Iectr()roresi.~ de i~oen/.imas l110stn', r¡Ul' no existl' 
Ilujo gl'llL-tico entre C. (//g)·WI/JI'/l11tI con C. ji"{/kma)' 

C. I/Io.whala, pero si lo h.ly elltre C. jlll/('/"II{/ )' e IllIi)(h(//a. 

Discusión 

La aplicaciúll de 1<1 gel1l,tica t:lIantitati\'a a los estu
dios de dOl1lesLicH.:iún incipiellte en plantas penni
tir'-\ l'xplil"ar el cambio nh~en';Hl() 1'11 IJOh1:tciones de 
c~pl'dl:s r¡ue l'st.in ~il'udo \()Il\(:lida~ a difl'rl'lltes ti
po~ dl' ll1<llll:jO (rccolectada, tolerad.l, indlKi<b) (Casas 
y Caballero, 1995), o hiel1 t:recien¡[o ('11 diICn:llles 
<llllbiel1te.\ al1tropogL-l1ico.s (\'egl'taciún Sl'culldaria, 
campos de cultivo, solares) o con difl'n':llte grado de 
mall~jo (sil\'estre, rtldl'ral, arn'llse () domesticada). 
La \"ariación intracspecifica puede se]· evaluada en sus 
COll1pOllent(·.~ ambielllal y gel1l'lico. DClermillar si 
.¡r¡ul'llos rasgos fJue son utilinldos (h/das, ¡¡dlus, flu
res) eSlúll siendo sometidos, () SOll .)lI~Cl'IHi[¡les de ser 
SOIlH.'tidos a presiones de ,elección humana (si har 
"arialll:l aelilÍ\·a). El all:íli~is de los componentes dc 
la \"ariaciún fcnotípica permite cllantilicar la respuesta 
plústica de las pohbciOllt's creciendo en diferentes 
ag-ro[';íbitats, .\sí como lus patrones de e\'olución 
deri\'ados de la selección natural ~"/o humana. El 
potellcial de c\'olución h:uo dOllwsticación de los 

146 
18 

rasgos utilizados por la gente (h~jas, frUlos, semillas, 
tubcrculos) puede ser explorado a partir del ólclllo 
dl' sus hereclabilidades. Un carúcter puede ser utili· 
zado continuamente por la gente (las hoja~ de lo.) 
C)uelites o los tuhcrctdos de los camotes) pero si 110 

es un carácter COIl \"ariación gel~ética en la poblacion, 
no podr:'¡ ser sometido el selección artificial. Finalmen
te, las interacciones fJue ocurren entre los genotipos 
yel ambiente, permitir;\ establecer las m~jores con
diciones para que los genotipos respondan () se ma
nifieslCn de la mejor manera (incremento en talllaiio, 
producción, color o sabor dl' determinado rasgo). E.I 
complemelltar el ,ud.lisis de la \'(\l"Íación l1Iorf"olúgi
C<l con la gellL-tic1 de poblaciones permitir:í cuanti
ficar la ,'ari<lbilidad genética presente dentro de las 
especies y deleL minar los pl'Ucesos evolutivos fJlle est.in 
modificando o manteniendo la "ariabilidad ge!ll,tica 
dentro r entre las poblaciones. Una especie b.~o 
domesticación incipiente, (on mu)' poca vari'lbiliebd 
genética pero con ah'1 pla.\ticidad fellotípica (gene· 
rali.~ta), puede ser tan exitosa como <1fJuella COIl gran 
di\"er.~idad genética pero con l'equerimil'lIlO~ .lmhicll
tale.~ mu)" espccífico~ (l'speciali~t<1s). La incO! p{)raciúlI 
sinmltúllea <!l- e.~\O~ al].ílisi~ al del proceso d(,.' dome.~

ticat:iún incipiente en plantas permitil'.i l'st.\hlen'r 
hipótesis e\·0111li\"as. pll'decir l'esptlesta~, y posiblcmen
te expJicll· pr()ce.\(}~ (!t: ¡>"u]II("ÍÚll pasada. elll'spc('ics 
'lile conformarOIl la agricllltur<l en mesoal11L-rica. 

Conclusiones 

I.os {'swdio\ sohre ([oLHeslÍl"aciún l'l'aliz'ldos .1 la fe
cha hall tLs;\do dirCl'ellte~ l'u("oques: 

1] El enfoque cOll1par:ui\"o, ('11 donde ~e utiliza infor
mación lHorfolúgica y gellL-ticL (si~(e1ll'-uica molecu
lar) eLllre la, e~peci{'~ dOIlH.'~til'<\da~ ~' los ~UpUl'stO\ 
parientl~s sil\'e~tres. E~la información Sl' 11.1 cOlHple
llIent;ulo ("()JI estudios citogenéticos r hiogeogr,ilicos 
e illCluso arqueológicos yetllobistóricos. 

2J El enfoque lIIorfulúgico, fJlIl' se ha~:t ell el all.-di
sis infraesp('dlico de pohJaciolll'S de una misma es
pecie o slIhesp{'cie COIl difercllte grado de manejo. 
Estos est\ldio.~ partt'n de :Hlalizar Glracteríslicas arfJui
ll'ctúlIicas, lloraJes, de asignaciúLl de recursos y rela
cionar la "ariaciún lellotípicl ob~eJ"\';l(la COIl posibles 
eventos de d('IlH:sticlCi¡"lIl. 

EtI el pn . .:sent<: lrah;~io sugerimos que una mejor 
(omprcnsiún del proC('so de domesticu:iún pued .... 
ohtenerse mediante: 

1] Ll incorporacióll de la ).\"enética cu.mtilati'"a y de 
pohl;¡ciunes para·inf .... rir la.~ fllerl.a.~ C\'Ollltl\'as que 



favorecen o limilall el poder de la selección huma
na, )' 

2] El análisis de los cambios fenotípicos y su base 
genética. El marco conceptual de ambas disciplinas 
permitirán abordar estas preguntas básicas de la do
mesticación e incluso usarlas para incrementar el 
poder de domesticación. 

Aunque los fundamentos de la genética cllantita· 
tiva )' de poblaciones han sido empleados de mane
ra aislada en el estudio de la domesticación en plantas 
para describir los palrones, el cnfasis del presente 
trab:"Úo es sobre el análisis del proceso, y por ello 
proponemos la incorporación de ambas disciplinas. 
Como ha sido enfatizado por Dochley (1992) el :ln;'!
lisis del cambio fenotípico inducido por la selección 
humana hace necesario el cOilocimiento de su hase 
genética. 
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APÉNDICE 1. (A) Valores promedio en porcentaje de {j,lIio producido a los lub~rculus por esc.1r,lbajo~, 1.1nto 
en los progenitores C0l110 en la progenie de 22 line.lS ell' Ipollwe.1 bA/,llas {(onvolvulilce.le). (B) Regre~ion 
entre progenitor-progenie p,H.1 do~ tipus de ht!rbivorm, para obtener la heredahiliddcl y l.l~ correl.,ciones gel1elica~ 
entH:~ lus clo~ tipu, de eI.l/io producidos por ellu~. (O E.\perirnento de selección .Htifici.11 en el cual ~l' ~elec., 
cion,l/un .l las line<l" parentales con -.10 "/" o menu~ del d,lÍ;o par" Oi,IIJfOlic.I-5y-'len,1 (en negrit", en El (U,l

elro Al. y del 19% o menos de d.Hio IJ.lra el C.1S0 de CII.le/(lCIlr,:IJl,¡ collfTnis (t.1I11lJién en lH'grit<l~ en El CU.ldro 
Al. Se calculó el diferencial de selección ($), la rt~pllt~ta ,) 1.1 sl"lección esper.ul.l (R) y ohservadil (Robs,J, y 
la inten~id.1d ele 1.1 selección, i IDl. 

A. porcentaje de tuberculos dañados por escaralJ.l;os 

Di,lbrotica·5ysterJ.l Ch,letocnem,l con'-inis 

linea Parental P~ogenitorl's 

IV·2 
IV_.! 
w_-I 

w-tl 
w-l) 

\\'-11 
w-12 
lV-l.1 
w-15 
\\'-23 
\\'·.!3 
w-H} 

IV-.I') 
IV--Il 
\\'--12 
w--13 
w--I5 
w--Ie 
\V-50 
\V-51 
\V-52 
\\'-17/\ 

PHUlWdill 
V.lri,1I1Z,1 
Ot:w. E~t,\lld,lI 

B. Regresión 

In!t:rcepto ± E.E. 
Pendiente (h) 

R' 
N 
G.L. 

". 
63,3 
<11.3 
14 
l. 
:1 1.3 
¡'¡-I.J 
40 
37.3 
36.3 
]8.7 ., 
-l<J. 
'4, 

4" 
10.3 
77 
f>~ 
65.7 
8~.7 

-.1 1.7 
64 

50.20 
-III'J.O[) 
22.11 

Progenie Progenitores 

311.7 25 
11.2 , 
,\,1 20 
'.n.:.! 2.3 
30.3 O 
11),4 5 
37 .. 1 'J.] 

21.5 16.7 
]0.1 \(l, 1 
25.1 13.7 
21.:1 6.3 
47 'ih.7 
2(,.7 J 
H.1l 2/l.7 
.Ili.b \4 
12.3 O 
2JJ, " J5A 11.3 
JI}, 5') 
40.3 40 
1(,,7 HU 
.l7 ,H (¡,l . .! 

Ill. ¡ 7 ¿1.-10 

S'J.bl ¡(¡H.lJb 

7.72 1'1. I H 

Di.JI)n 1I ir.l· S Y_' I 1::'1 1,J 

IIUl7') ± ('.1')2 
o.n5 .± ().()(¡U 
0.'11 j 

n 
20 

22 

Progenie 

19.9 
10.9 
11.5 
6.9 
9 
5.3 
10.1 
II.IJ 
15. \ 
10,1) 

10,11 
IB.2 

U.5 
11.,1 

:W 
6.5 
S.5 
9,5 
16.H 
2.1.-1 
6.7 
111.-1 

12.14 

15 .. 10 
S.O.! 

Ch.lI.!fUCIlI::'Ill.J conllni.~ 

?Hlt! ± .1..15') 
0.2U2 ± u,tU? 
U.')l) 

22 
20 



c. 

1. porcentaje DJi)o por 
Di,¡ úrol ic .1-Syste 11.1 

11. porCl'nl<lje Daiio por 
C/J,Jerocnem.l cOllani.> 

Heredabi¡idades 

h' E.E. 

0.45 0.12 

DAD 0.07 

Correlaciones Genéticas (r) 

Ente caracteres 

11 

l.UO 0.518" (En los progenitores) 

U.775" 1.00 (En las progenies) 

N01,l: 1.1 h' en 1,1 regrl>,lón ¡lrogeoitol.progcnil' es iguill iI 2b (Véil~e (U,ldro 1) 

D. Respuesta a la selección 

Dldbrutica.Syc'c/ecnc'=--______ ccchc'c.c,oc'cnc'cn_'c'_'c°c,_,'_in-'i' __________________ _ 

X p,Jelres selecc. 
X hijos seleCc. 
S 
R = Sh~ 
R uhserv,l{l,l 

i = SIs,. 

27.'H:l7 
24.15 

·22.22 
·10.00 
-26.05 
·l.ULl 

23 

7.241 
8.658 

·14.16 
·5.G7 

·12.7 .. 
·2.82 
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CAPíTULO 11 

(manuscrito en revisión) 



E1'HNOBOTANY OF Am"la crislllta (L.) SCIIL. (MALVACEAE) IN CENTRAL 

MEXICO: USES, MANAGEMEN1' ANO POPULA1'ION OIFFERENTIATION IN 

THE COMMUNI1'Y OF SANTIAGO MAMALHUAZUCA, OZUMBA, S1'ATE OF 

MEXICO. 

Beatri: Rendón l
, Roher' Bye2 Gnd .filan NtíJie:-Farfi1ll 1 

(Remitido para su revisión a Econom;c /Jolany) 
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Rendón, Beatriz; Juan Núñez-Farfán (Departamento de Ecología Evolutiva, Instítuto 

de Ecología, Universidad Nacional Autónoma de México. Apartado Pos/al 70-275, 

México 0-1510, D. P, México), and Robert Bye (JardinlJo/ál1ico, Inslitu/o de Biología, 

Universidad Nacional Autónoma de México. Apartado Postal 70-275, México 0-1510, D. 

F., Mexico). ETHNOBOTANY OF ANODA CRISTATA (MALVACEAE) IN CENTRAL 

MEXICO: USES, MANAGEMENT AND POPULATION DIFFERENTIATION IN 

THE COMMUNITY OF SANTIAGO MAMALHUAZUCA, OZUMBA, STATE OF 

MEXICO. Anoda cristata is a commOn weed l/sed jor joad and medicine in central 

Mexico where Ihe allllllal herbs KruH' amollK./ield crop.\· dllrill!{ ¡he rainy sea.wJI1s. Peuple 

prefer robus/, lender herbs from (he agrieul/uralfield'i hec(lIIse fhese plaflls "del'elop 

beller ". Hence, Ihe plan/s are IOlerated wi/hin Ihe convel1liunal agricul/ural activities 

alld benefit indireetly from Ihe improvemell/s in/he agrohahitat. lhe people do 1101 selcel 

conscien/iollsly for individuals wilh specific morphological characleristies bul ra/her 

/hey se/eet for plan/s al the level of the hahita!. 7'his slep may precede tha/ of direc/ 

management (?f ,údividual plams. 11 ir po.\sible Ihal Ihe.\·e d~fferences in/he leve! of 

il11eraetioll betweefl humalls and pla11ls (i.e" withilllhe rllderal alld agrestal habita/.\) 

may promole morphological al1d gene/te differcllces over lime. 
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ETNOBOT ÁNICA DE ANODA CRlSTATA (MAL VACEAE) EN MEXlCO. USOS, 

MANEJO Y DIFERENCIACIÓN POBLACIONAL EN LA COMUNIDAD DE 

SANTIAGO MAMLHUAZUCA, OZUMBA, ESTADO DE MÉXICO. Alloda cris/a/a es 

IIna maleza muy comúllufilizada como medicina y alimel1lo en el cel11ro de México 

durante la época de /luvias La gente prefiere las plantas robustas y tiernas que crecen en 

los campos de cultivo porque se "desarrollan mejor" . Ahí, las plantas son toleradas 

dentro de las prácticas agrícolas tradicionales y se benefician ;ndiree/amente de las 

alteraciones que se hacen al agrohabilal.La gente no selecciona conscientemente 

individuos con características motfolóxicas c!Jpecificas, sino que se/eecionGn a las 

planlas a nivel del hahilal Este paso puede ser previo al manejo Idreclo de individuos 

particulate!J: El) posible que es/as diferencias en e/nivel de iflleracción entre los hombres 

y las plantas (entre el habitaJ ruderal y arvense) puede promover diferencias 

morfolóKicas y genéticas a través de/tiempo. 

Key words: Anoda crista/a; edible green; Mexico; agricultural activities; morphological 

differentiation_ 
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Al/oda cristata (L.) Sehleeht. exhibits a wide morphologieal variation in its growth habit 

(e.g. decumbent to erect) and leafform (e.g. uvate, hastate, Uf lobulale with variable 

margins) (Fryxell 1988). Previous analysis of development and growth offour accessions 

from four sites in North America with different geographic and climatic conditions 

demonstrated the patterns ofvariation in this taxon (Vangessel et aL 1998). In Mexico this 

species is highly variable also. Based upon herbarium specimens, A. cris/ata is known to 

grow in different environments in almost all states ofMexico where it ranges in altitude 

from O (Tabasco) to 2650. (Hidalgo y Estado de México). It is assoeiated with different 

types ofvegetation such as pine-oak forests, tropical (deciduous and subdeciduous) 

forests and xeric vegetation. As a ruderal, it is found mainly along roadsides. Also, it 

grows as an agrestal with different crops (lea mays L.; Capsicum alll1llllm L.; Physalis 

philadelphica L., Medicago saliva L.). In fact, A. cristala is most common in México, 

although it is known to occur naturally from United States to Bolivia, Argentina and Chile 

(Fryxell 1988; Vangessel and Westra 1997; Vangessel et al. 1998), and to be an exotie 

weed in other parts of the world sueh as Australia (Mitehell 1982). 

Previous ethnobotanical studies indicate that its most important use is that as food. In 

this case, young, tender lea ves and buds are consumed as "quelites" and can be eaten 

alone or eombined with squash, beans or eom (Bye 1981 and 1982; Casas et al. 1994; 

Vázquez 1986). Its medicinal use is less important; the entire plant, inc1uding flowers, is 

infused with other plants to produce a tea which is drunk lO treat stomach inflammation, 

fever, cough and wounds or a hair-rinse to reduce balding (AJcorn 1984; Casas el al. 

1994; Castro 1988; Gómez and Chen de la Cruz 1985; Martínez et al. 1995). In addition, 

the aboye ground plant is used oecasionally as fodder. 
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Frequent utilization of A. cristala by humans is found principally in the central and south 

regions of Mexico, mainly the states of Michoacán, Guerrero, Oaxaca, Chiapas, San Luis 

Potosí, Puebla and State ofMexico, but it is also reported in Chihuahua (Bye 1982). 

Accordingly, many local names have been applied to this species (Table 1). 

rabie 1 here" 

The purpose of this paper is: 1) to describe the interaction between the inhabitants of the 

indigenous community ofSantiago Mamalhuazuca, State ofMéxico. and A. crislala, 

including aspects of its use, harvest and cornmercialization; and 2) to describe the 

ditTerences between ruderal and agrestal populations based upon morphological and 

reproductive characters. 

METHODS 

Specimens in herbaria (MEXU, ENCB, FCME) were studied in order to obtain 

information about geographic localities, panems of morphological variation and 

ethnobotanicaI data. A review of ethnobotanicalliterature provided information on 

localities, ethnic groups, and characteristics of utilization. 

The community of Santiago Mamalhuazuca, county of Ozumba, State of Mexico, was 

selected based upon the aboye information as well as field experience ofthe authors (B.R. 

and R.B.) along with socioeconomic and historicaI literature. 

Using data from unstructured interviews with residents and field observations, two local 

populations of A. cris/ala were detected: a) ruderal populations which grow along roads, 

near abandoned crop fields or in the vicinity of modified natural vegetation, and b) agrestal 
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populations which grow in various agrohabitats, such as orchards, maize, tomato and 

medicinal plant fields (Table 2) . 

rabie 2 here" 

Individuals from each population were selected and measured for the following 

morphological characters: height (cm), number ofbranches, cover (area based upon two 

measurements of diameter) (N= 69 to 71 individual s from ruderal populations and 104 to 

107 individuals from agrestal populations). Reproductive characters included the number 

of ¡nrnature and mature fruits (N= 34 individual s from ruderal populations and 100 

individuals from agrestal populations). Variables were transformed and analyzed. Means 

and standard errors were obtained for each measured character and One-way ANOVA 

was applied to all variables only at population level (JMP 3.1 1995). 

Structured interviews (Martin 1995) were applied to 31 persons (26 women and 5 men) 

of Santiago Mamalhuazuca and other communities belonging to the county of Ozumba 

(which represent 0.17% ofthe total popuJatían ofthis county and 2% ofthe cornmunity of 

Santiago Mamalhuazuca). Each interview consisted on 24 questions, which included five 

about each family's socioeconomic condition and the remainder about their knowledge, 

level of interaction with A. crislata, agriculturaJ practices applied to this herb, uses of the 

plant and level ofuse (home consurnption, local commercialization, etc.). 

Nutritional value of A. crislala was analyzed using conventional techniques for humidity, 

crude protein, crude fiber, ash and free nitrogenous cornpounds. Two samples of 500 g 

each of fresh aerial portian were submitted to Instituto Nacional de Investigaciones 

Forestales, Agrícolas y Pecuarias. Results were compared with taxa ofsome edible 

vegetables consumed in the Ozumba region and reported in the literature. 

30 



RESULTS 

STUDY AREA 

Ozumba is located in the Neotransvolcanic BeU (180 58' 00" N - 980 46' 30" W, 2,300 

m.a.s.!.) between the Popocatépetl Volcano and Chichinautzin Volcano (Gobierno del 

Estado de México 1988; Martinez 1988) (Figure 1). In the north and central parts ofthe 

county of Ozumba the mean monthly temperature ranges from IZoC to 18°C, while the 

southern section is warmer with temperature varying from 18°C to 22°C. The mean annual 

precipitation is 700 mm. 

Figure 1 here" 

Ozumba county has a population of 18,056 inhabitants (48.5% male, 51.5% female). 

Mast ofthe people are "mestizos". A few older people speak "nahuatl" or "mexicano" 

and, in few cases, teach this language to their realtives. 

Agriculture is the mast important productive sector which ¡neludes almost 30% ofthe 

economically active people. Land use also reflects the importance of agriculture in this 

county. Ofthe county's 4,802 ha, 67.23% has been modified by agriculture. The 

remaining 32.77% is allocated to forests, urban zone and industrial uses or has been 

eroded. 

Ozumba was settled in prehispanic times and, during the 15th and 16 th centuries, was an 

important social, political, and econornic center (Vera 1997). In accordance with Spanish 

policies, soon after of the Spanish Conquest of Mexico during the rnid 16th century rnany 

isolated settlements were concentrated in a few sites. Arnong these congregations 

Santiago Mamalhuazuca and Ozumba were established (Acuña 1985; Jalpa 1997). Later, 

in 17 lb century, Chimalhuacan Cha1co was formed and has rernained to this day as an 
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important town with agricultural production, while Santiago Mamalhuazuca was 

subordinated to Ozumba. The traditional market plays a remarkable role within the region 

as well as in adjacent areas in the states ofMorelos, Puebla and Federal District. 

Santiago Mamalhuazuca is an important agricultural community. Its current population 

of 1426 inhabitants (7.9% % ofthe total population ofOzumba) is divided among 698 of 

men (48.9%) and 728 women (51.1%) (INEGI1990). 

Local products are sold in the Ozumba "tianguis", which is a periodic market of 

prehispanic origin and functions on Tuesdays and Fridays (Gobierno del Estado de México 

1988; Martínez 1988). Various products are sold in this "tianguis" as well as exchanged 

for other items through "tmeque", a traditional barter system. Maize, beans, chilies, 

medicinal plants and many other products are available. inc1uding such "quelites" as A. 

cris/afa. 

USES 

Food use 

Alloda cristata is cornmonly known as "violeta" (93.55% ofthe interviewers); other 

names used are "alache" (45.16%), "amapola" (3.22%), and "xihuitl" (3.22%). This 

species is usually consumed during the rainy season, from August to November. AH 

interviewees reponed eating the tender lea ves of A. cristata alone or mixed with other 

plants. 

The leafy branches are harvested when the rainy season begins by cutting the plants near 

the base ofthe stem. Individual young plants with ¡arge, tender and glabrous ¡eaves are 

preferred over mature branching plants. Older individual s can be harvested with large 
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leaves, young ¡ea ves, buds, flowers and immature fruits. When the plant develops fruits 

and the ¡eaves change color or develop a coarse texture, it is considered unpalatable by 

58.1 % ofthe interviewees. 

AlI the people of Santiago Mamalhuazuca prepare "violeta" as follows: fresh lea ves and 

buds are separated from the branches, washed with clean water, and placcd in a pot with 

water and "tequesquite blanco"(a natural carbonate). This mixture is boiled and stirred 

continuously until the leaves sofien and the water becomes a slightly slimy. Then, salt is 

added according to one's preference. When ready. it is tnixed and eaten with mushrooms, 

squash. beans or meat or consumed separately. It may be spiced with lemon juice and chili 

pepper. 

Nwriliollal va/l/e 

Food analysis (Table 3) of A. cristara indicates that it has high protein content tha: is 

greater than "cebollinas" (AllilJm cepa L.), "espinaca" (Spinacia oleracea L.), "lengua de 

vaca" (Rumex crispus L.) and "verdolaga" (Por/ulaca oleracea L.), and less than "haba" 

(Vicia/aba L.). "malva" (Malvaparviflora L.) and "cenizo" (Chenopodium herlalldieri 

Moq.) (Bourges et al. 1996: 93-120). A1so, it has a high content ofpolysaccharides, which 

make this species a vely important source of energy. Chemical analysis did nol ¡nelude 

other substances related with slimy characteristics. 

Jle 3 here" 

Medicinal use 

Less than half ofthe interviewees (41.9%) used A. cris/ata for medicinal purposes. The 

most frequent medicinal use (53.85%) was as a cough remedy. The flowers of"violeta" 
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were mixed with "gordolobo" (Gllaphalium sp.), "bugambilia" (Bougaillvillea sp.), 

"tejocote" (Cralaegus pubescen., (HBK.) Standl.) and "cinnamom" (Cillllamomum sp.) to 

prepare an infusion which was sweetened with honey. Fewer people (23.1%) used the 

plan! for kidney problems (based upon the "fresh" nature ofthe plant). It was al so drunk 

in cases of stomach aehes and liver problems associated to hepatitis. 

CULTURAL ACTIVITIES 

As a weed, this plant is not promoted intentionally by people in the agrohabitats. The 

seeds from the dry schizocarps disperse naturally after the rainy season. People do nol 

select or keep the seeds for sowing in the next scason. Subsequent plants emerge aRcr the 

¡nitiatían of the rainy season. Later. during the weeding practice, people spare plants that 

are robust and have good ¡eaves. Even though sorne ¡nsee! pests cause problems 

(according to 45.16% afthe interviewees), they do nol apply any pesticides because 

insects or fungí do no! cause serious damage to the plants. 

People identify places where the plants grow better. These si tes usually have rich 

organic, moist soils and are associated with cultivated fields ofmaize, bean, tomato and 

medicinal plants or within orchards. In these agrohabitats, "violeta" plants reccive 

indirectly the benefits offertilization and irrigation given to the main crop. Plants cut 

during the weeding resprout easily. Thus, one plant may be pruned more than once during 

the growing season. Less robust plants with smaller lea ves are not preferred by the people 

and are left for cows and other livestock to eat. 

34 



COMMERCIALIZATION 

The cornmercialization of"violeta" occurs during lhe rainy seaSOJ1. Halfofthe 

interviewees (51.6%) sold the plants in lhe market. The "manojos" of"violeta" gathered in 

the field were sold at the regional market ofOzumba (31.25%), where local people and 

those from nearby communities purchase their grecns. A high proportion ofthe gathers 

(68.75%) occasionally go lo other markets in neighboring states (Marcias, Federal District 

and Puebla) to sell this "quelite". There is a great demand for these plants as food and 

medicine. A "manojo" (500 to 700 gm offresh weight) of"violeta" sold for an equivalent 

or20 US cents in lhe Ozumba market. This "quelite" is less expensive than 5uch leafy 

vegetables as "verdolaga" (Por/u/aeca o/eracea) and "quiltonil" (AmaranlhuoS 

berlandieri) which normally seH for an equivalent of 50 and 40 US cents, respectively per 

500 gm of fresh weight. 

LEVELS OF MANAGEMENT 

At least two kinds ofplant populations can be distinguished in Santiago Mamalhuazuca 

(Table 4): 1) ruderal populations which grow along roads in disturbed areas, and 2) 

agrestal populations found in different agrohabitats (cultivated fields and orchards). 

As a consequence, differences occur in their ¡ife histories, especially the vegetative 

development, which suggest that these populations may respond differently to selection 

pressures, both natural and artificial. 

Lble 4 here" 

In the life history of a ruderal population (Figure 2a), the vegetative phase of"violeta" is 

subject to two kinds of pressures: 1) biotic pressures, because sorne of the individuals 
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growing in ruderal places can be grazed by animals, and 2) abiotic pressures from 

microenvironmental factors (e.g., light, moisture, soil). This pressures differ in the case of 

Iife history of an agrestal population (Figure 2b). First, humans influence both the 

vegetative and the reproductive plant stages by gathering yaung stems and, consequently, 

stimulating new branches and, therefore, more leaves. Secand, environmental effects allow 

the plants to grow in a more predictable microenvironment. The differences between these 

two habitats in terms of environmental conditions and levels of human interaction can 

affect vegetative and reproductive characters and, consequently, promote phenotypic or 

genetic variation ofboth populations. 

Jre 2 here" 

A preliminary comparison of individuals growing in their respective habitats is shown in 

Table 4. Height, plant cover, number ofmature fruits and number ofbranches are 

significantly higher in the agrestal population than in ruderal population. Nevertheless, 

branches/height ratio and mature fruitslbranches ratio in the two populations were nol 

significantly different. 

In general, higher values for these characters in agrestal populations is expected because 

ofmore favorable conditions for growth (Table 2). There is less competition with other 

species. sufficient water supply, fertile soil and adequate light. The lack of difTerences in 

architectural proportions suggests that these plant parts grow isometrically. 

DISCUSSION 

Afloda crislala is an important edible green of indigenous people of Santiago 

Mamalhuazuca, State ofMexico. lt is less important as a medicinal planto People tolerate 
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"violeta" in various agrohabitats. These different levels ofinteraction (agrestal vs. roderal) 

with people can promote a differential response within populations due to different 

selection pressures. 

In Santiago Mamalhuazuca, both roderal and agrestal populations of A. crisla/a exist 

given the different microenvironmental conditions. Two distinct patterns of morphological 

variation in vegetative and reproductive characters were observed in the two populations 

and suggest that a morphological differentiation has occurred. This morphological 

differentiation can have an impact in the evolution of this species under domestication, 

because genetically controlled characters which are preferred by people can be selected 

and populations diverge genetically. 

Based upon the interviews in Santiago Mamalhuazuca the following generalizations can 

be made about the importance of A. crislala in this comrnunity : Aliada cristo/a is a 

complement to the people's diet during the rainy season. Level of management is mini mal 

and consists of conventional agricultural activities that benefit indirectly the plants 

growing in the agrohabitats. Hence in this indigenous cornmunity, this species is tolerated 

(Bye 1993). People do nol select conscientiously for individuals with specific 

morphological characteristics (e.g., bigger leaves, more glabrous leaves) or through 

gathering a specific portian of the population and saving the seeds of selected plants with 

desirable characteristics (as is done in other crops such as maize, bean, squash). Selection 

occurs at the level of the habitat, a step prior to the direct management of individuals 

(Rindos 1984). 

People preferred those plants growing in "good" places (agrestal habitats with rnoisture 

retention, fertilized soil and less weediness) because plants "developed better". In this 
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case. environmentally induced morphological variation (phenotypic plasticity) is an 

important component in the domesticatian process. 

These differences in the level of interaction between humans and plants, as well as the 

artificial eovironments they create, may promote morphological and genetic divergence 

over time. lo Santiago Mamalhuazuca the ruderal and agrestal populations of A. crislala 

differed in four of seveo morphological characters. It is important to understand the 

genetic bases of these morphological differences in arder to evaluate the role of 

environment and human selection in process of domestication. These aspects will be 

analyzed in future studies. 
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rabIe 1. Common names applied to Anoda criSlala in México, based upon herbarium 

specimens (1), ethnobotanicalliterature (2) and this study (3). 

COMMONAME LANGUAGE STATE REFERENCE 

Alache Distrito Federal \,2,3 

State ofMéxico 

Guerrero 

Puebla 

Alachi Mixteco Guerrero \, 2, 3 

Puebla 

Altea Michoacán 1,2 

Puebla 

Alushi Puebla \, 2 

Amapola de campo Distrito Federal 1,2,3 

State of México 

Amapola o amapolita Mixteco Chiapas 

Veracruz 

Amapola o amapolita Mixteco Chiapas 1,2,3 

morada Distrito Federal 

State ofMéxico 

Jalisco 

Puebla 

Bimalva Michoacán 1,2 

Puebla 

Campanita Veracruz 

Hierba del ojo Veracruz 
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Table 1. (con!.) 

COMMONAME LANGUAGE STATE REFERENCE 

ltsukua tsipata Tarasco Michoacán 2 

Malva Guerrero 1,2,3 

Michoacán 

Moretos 

Sonora 

Jalisco 

Aguascalientes 

Malva chica Guanajuato 

Malva de castilla n.L 2 

Malvavisco Michoacán 1,2 

Puebla 

Momol Tzotzil Chiapas 

Pie de gallo Oaxaca 1,2 

Quesitos Hidalgo 

Sonora 

Rehué Rarámuri Chihuahua 

Tulipancillo Veracruz 

Violeta Distrito Fedral 1,2,3 

Guerrero 

Michoacán 

Moretos 

Veracruz 

Violeta de campo Veracruz \,2 
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Table 1. (con!.) 

COMMONNAME 

Violeta silvestre 

Yao nundo 

Yax noch 

Yaxal 

Xihuitl 

Yiwa taio I yiwa tiio 

LANGUAGE 

Tzotzil 

l'zeltal 

Mexicano 

Mixteco 

STATE 

Sinaloa 

Guerrero 

Chiapas 

Chiapas 

State of Mexico 

Guerrero 

1) Herbario MEXU & lPN; Fryxl!lI, 1988; n .. 'glstro pcrsOlllll. 

REFERENCE 

1,2 

3 

1,2 

2) B)l!. 1982; Alcom 1984; Góma y Chen de la Cruz \985; Castro 1988; Casas, Vivo;:ros y Caballero 1994; 

Martínt:l d nI. 1995 . 

.1) Field intervie\\:-i wilh local fanners in Slate of México, Puebla, Guerrero, Aguascalientes and Oaxaca 
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Table 2. Sorne environmental characteristics associated with ruderal and agrestal populations of Alloda cristata. (source: direct observations in 

Santiago Mamalhuazuca). 

EN VIRO N MENTAL CHARACTER 

Vegetation 

Benefits from agricultural activities 

RUDERAL POPULATION 

Forest of Pi11l1S spp. and JUllipenls sp 

None; only occasional grazing by cows and 

donkeys 

Environmental variability (shading, associated ! Heterogeneous in terrns of shade, water 

species) supply, high density, hig species density, 

greater interspecific competition 

AGRESTAL POPULATION 

Cultivated fields of Zea mays, Phaseolus 

spp., Physalis phiJadelphica, Lycopersicum 

esclllenla, Opunfia sp. and different medicinal 

plants 

lndirect benefits of fertilization with chemical 

or natural products, irrigation, weed removal 

Homogeneous, with fuJl exposure to the sun, 

reliable water supply, low species richness, 

reduced interspecific competition 



Table 3. Comparative analysis ofnutritive compounds in A nada crisfata and other vegetables. 

Species Ash Crude fiber Protein 

Violeta (AIJada crislata )1 2.5 1.1 4.1 

Cebollinas (AI/il/m eepa )' 1.2 1.0 1.87 

Espinaca (Spinaeia oleraeea) 2 1.6 OA5 2.12 

Haba (Vieiafaba) 2 0.6 2.27 5.87 

Lengua de vaca (Rumex crispus) 2 1.2 0.90 1.90 

Malva (Malva parviflora) 2 2.0 0.88 5.37 

Cenizo (Chenopodium ber/andieri) 2 3.7 1.0 4.80 

Verdolaga (Por/u/aca oleracea) 2 2A 0.77 2.75 

Lipids Nitrogen free 

compounds 

8.3 

1.46 

1.72 

13.09 

3.70 

3.89 

4.0 

2.38 

1 Analysis carried out by Instituto Nacional de Investigaciones Forestales, Agrícolas y Pecuarias in 1998. Plants were obtained from 

Santiago Mamalhuazuca, State ofMéxico. Analysis was based upon two samples. (Data represent % oftotal fresh weight). 

2 Bourges el aL (1996). 



Table 4, Comparison ofmorphological characters between A.cristata plants growing in ruderal and agrestal habitats. (ANOVA test, p < 

0.001). 

CHARACTER ORlGIN SAMPLE SIZE (N) MEAN S.E. F R' 

Heighl (cm) Rudera! 71 35.504 2.366 162.69 ....... 0490 

Agrestal 10~ 80.851 2.453 

Plam cover (cm:) Rudera! 71 799.100 155.~00 35.77 ....... 0.168 

Agrestal 107 11751.000 1~86.800 

Numbcr of young Fruits Ruderal H ~.588 l.490 1.67" • 0.012 

Agresta! 100 13.703 4.050 

Numbcr of malure fruits Ruderal 3~ 4.880 0.806 11.33 ......... 0.079 

Agrestal 100 22.890 3.100 

Number of branches Ruderal 69 9.015 1.02~ 25.19 ......... 0.128 

Agrestal 105 30.571 lAI3 

Numbcr of brancheslheight Ruderal 71 0.536 0.046 1.04 n' 0.006 

Agrestal 10~ 0.226 0.022 

Numbcr of mature Ruderal 33 0.7~6 0.099 0.14 n. 0.001 

fruitslbranches Agreslal 99 0.780 0.057 



TEXT OF FIGURES 

Figure l. Geographic location of Santiago Mamalhuazuca, County of Ozumba, State of 

México. 

Figure 2. Proposed Jife histories for tWQ populations growing in Santiago Mamalhuazuca 

with respect to human activities. A) ruderal population and B) agrestal population. 
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Abstract.-Anoda cnstata is a widely distributed annual weed in Mexico, which grows 

as agrestal or naturaIly in disturbed and undisturbed vegetation, respectively. Plants of 

this species are tolerated in orchards and com-bean fields by Mexican ethnic groups of 

Central Mexico. Leaves of the plants are used as a food source, and occasionally seeds 

are sown in orchards. Because Mexicans have used Anoda cristata for a long time, it is 

possible that ecological and morphological charactenstics of managed populations differ 

from those ofwild populations. In this study, we analyzed phenotypic responses oftwo 

populations of A. cristala (wild and agres!al) growing in two habitats (fores! and 

cultivated field) comparing survivorship, and life history traits. Natural progenies from 

wild and agrestal populations of A. crislllla were transplanted into a cultivated field and 

in tbe understory of a pine forest in a reciprocal transplant experiment. Results showed 

that the habitat of transplant and the origin of populations had significant effect on all 

plant characters measured (grawth, phenology, and biomass allocation), but the habitat x 

ongin interaction was non-significant. In general, plants from tbe agrestal population 

grew faster. reproduced earlier, and allocated more biomass to reproduction, than plants 

from the wild population. Similarly, significant effects of habitat and origin on plant 

survivorship were detected, but the origin of populations explained the largest proportion 

of variance in plant survival. Most traits werc phenotypically plastic but there were no 

differences in the magnitude ar direction of the response between populations. In 

contrast both populations showed differentiation for mast character mean values. 

Population differentiation is passibly the result of genetic differences driven by processes 

other than ¡ncipieot domestication. 
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Introduction 

Domestication has promoted genetic changes in morphological, physiological, and 

reproductive characters in domesticated plant species (Harlan 1975; Heiser 1988). These 

changes are easily appreciated at advanced stages in the domestication process. In 

contrast, plant populations in the first stages of domestication or "'incipient 

domestication", may not be greatly differentiated from wild relatives even if adaptation 

to new man-made habitats have begun. At this stage, natural selection may favor plant 

adaptation to anthropogenic environments (agrohabitats) by adjustment to the mode and 

timing ofhuman activities (Rindos 1984), and to disturbance, high light availability, etc. 

(see Hawkes 1969). In more advanced stages ofdomestication, artificial selection 

becomes more important in driving differentiation (genetic, ecologicaI, etc.) ofplants 

under domestication, as humans select traits and promote cultivation (Heiser 1988). 

Thus, plants in incipicnt stagcs of domestication constitute an ideal systcm to analyze the 

ecological, morphological, reproductive, and genetic changes involved in plant 

adaptation to man-associated environments (Rendón & Núñez-Farfán 1998). 

Responses ofplant populations to human created environments (orchards, 

c1earings, cultivated fields, roads, etc.) may depcnd on genetic variation and on 

phenotypic plasticity (Schlichting & Levin 1988; Taylor & Aarssen 1988). Phenotypic 

plasticity, environmentally induced phenotypic variation (Bradshaw 1965; Schlichting 

1986), may be adaptive ifit enables plants to produce difTerent, functionally appropriate 

phenotypes in difTerent environments (Sultan 1987, 1995). Plasticity is an expected 

characteristic of colonizing species (Baker 1974). 
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Studies in natural plant populations have documented that the response of 

genotypes to different environrnents inelude the formation of genetically distinct 

populations (genetic differentiation), changes in response (phenotypic plasticity) or both 

(Riee & Maek 1991; Sultan 1995; Hermanutz & Weaver 1996). However, few studies 

have analyzed the changes between wild and "incipiently" domesticated populations in 

the first stages ofthe domestieation proeess (see Sultan 1995). It has been suggested that 

increased phenotypic plasticity has been the prime object ofunconscious seJection for 

crop plants as human agricultural techniques have evolved (Cook & Johnson 1968; 

Sehliehting & Levin 1988). Changes in the magnitude and direetion of phenotypie 

plasticity are expected in populations exposed to different man-made habitats or 

subjeeted to different pressures by human (Sehmidt & Levin 1985). If populations have 

an adaptive response to their native environment, then local specialization will occur and 

phenotypie and genetie differentiation will be observed (Lovett Doust 1981 l. In eontrast, 

adaptive phenotypic plasticity will occur if populations increase their response in an alien 

environment (Le., an agrohabitat). Ifnative genotypes, in their native environment, are 

outperformed by alien genotypes, the latter ean be considered more plastic (Lortie & 

Aarssen 1996). 

Using a reciprocal transplant experiment this study was aimed to assess the 

hypothesis that ¡ncipieot domestication should produce 1) population differentiation in 

relation to the characters selected by humans, and (or) 2) that differentiation might be 

accompanied of changes in trait plasticity. For this, wild and agrestal plants of Anoda 

criSlala were grown in two contrasting environments, and plant survivorship, Jife history 

traits, and vegetative and reproductive characteristics were analyzed. 
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Study system 

Anoda crislala (L.) Schlecht. (Malvaccac) is a surnmer annual plant comrnunly knowll in 

Mexico as "alache", "violeta", Of "amapolita morada", It is an herbaceous dichogamous 

(pers. obs.) plant which occurs in undisturbed (forests), disturbed (roadsides, old fields, 

etc.), and man-made habitats (corn-bean-squash mixtures known as "milpas", eotton 

fields, orchards, etc.). Its distribution in Mexico is broad, ranging fram coastal zones lo 

mountains (zero lo 2500 m a.s.I., respectively) and associated with different types of 

vegetation (Fryxell 1988). The plant is used as food (Ieaves) or medicine (floral buds) by 

ethnic groups from Central Mexico (States of San Luis Potosi, Mexico, Morelos and 

Puebla) and occasionally in southern Mexico (Guerrero, Oaxaca, and Chiapas) (Alcorn 

1983; Casas et al. 1994). In agrestal populations, agricultural practices like sowing, pest 

control, or conscious selection for a specific trait are minima!. Individual plants growing 

in orchards, can be watered, weeded, and fertilized. 

Materials and methods 

Material collectioIl and Experimental D~sign 

In 1995 seeds from two populations of Anoda cris/a/a were collected in the Pueblo of 

Santiago Mamalhuazuca, Ozumba, Estado de Mexico (2 550 m.a.s.l., 19" 02' N. 98" 48' 

N; Oareía 1973), located at the foothills ofthe volcano Popocatepetl. Seeds from the 

wild population (N=70 individuals) were collected in gaps ofa temperate forest of PillllS 

spp. and JUflipems mOfl/icola, in the vicinity of Santiago, and seeds from the agrestal 

population (N = 100 individual s) were collected from "solares" (i.e. orchards, commonly 

backyards where people maintain medicinal and edible plants). More than 100 seed were 
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collected per individual plant. This town is populated by mestizos and mexicanos (whose 

language is Nahuatl) that have been using this plant species at least the last 50 years (B. 

Rendón unpubl. data based on interviews). 

In the laboratory, seeds were treated to avoid fungus and imbibed prior to 

germination. Due to space limitation in the experimental plots, seeds from 15 randomly 

chosen individuals (families) per population were germinated in a controlled-environment 

chamber (12h light, 28 'C; 12h dark 15 'C; 85% ofrelative humidity). Once the radicle 

and cotyledons emerged, a reciprocal transplant experiment was carried out. Plants of a 

given family were derived from 1-2 fruits (related as half- or full-sibs depending ofthe 

oucrossing rate) and were transplantcd to two environments in the Pueblo ofSantiago 

Mamalhuazuca: 1) a cultivated field (crop land), and 2) the understory of a pine forest 

(forest), in order to mimie the eonditions where the two populations occur. According to 

availability, 4-8 plants per family were planted in each site. The total sample size was 398 

plants al the beginning of the experiment. The experiment attempted to use the family 

(nested within population) as another source ofvariation, however loss offamily labels 

during the course of the study prevented us from attempting the genetic analyses. 

At each site (forest or erop field) lransplanted plants were arrangcd in a 

completely randomized design (Steel & Torrie 1981). Plants were spaced 1 m apart in a 

regular grid and weeded to minimize interference by other plants, including naturally 

emerged wild plants of A. crislala. 

Measurements 

Every two weeks, plant survival was recorded in each habitat. Growth characters 

(number ofnew leaves per plant, number of new branches. ir any) and reproductive traits 
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(days to first reproduction, number offloral buds and mature fruits) were recorded every 

two weeks also. At the end ofthe season, plants wcre harvested; vegetative and 

reproductive parts were separated, dried to 60°C during ane week and weighed in the 

labaratory to obtain absoJute biomass and relative allocation. 

StatisticaJ Analysis 

Survivorship.- Plant survivaJ for each popuJation, growing in each of two habitats, was 

analyzed using a lag-linear model, where time was a continuous variable, and habitat and 

origin were eategorieal variables. This model was fitted using GLIM (Crawley 1993), 

with the equation: NI = ea.{b(limc)+,(h~b)''''ori).~(!imc x hab)<J!t imc .x ori)<g(hab x ori)' /¡(limc x hah:( mi)!, where 

NI is the number of survivors at time l. a is ¡n(No) (the ¡nitial number of individuals), b, c, 

d, e,f, g, h are the eoeflieients for time (in days), habitat, origin, and interaetions. We 

used a Poisson error distribution and logarithmic link function (see Núñez-Farfán et al. 

1996). 

Growlh.-Growth, as estimated by the cumulative number ofleaves throughout the 

season, was analyzed by means of a repeated measures analysis of variance 

(Superanova™ v l. 11 ) (Seheiner & Gureviteh 1993), for the eITeet of habitat (hab), 

origin (ori), as well as interactions. Data were log-transformed and residuals were 

analyzed for their nonnality. Since correlations between measurements are possible, a 

significant Sphericity test makes necessary univariate analyses for the effect ofthe 

faetors' interaetions with time (JMP, v. 3.1, 1995). Superanova applies two statistieal 

tests, G-G Epsilon and H-F, when the spherieity tests are significan!. 

Reproduclive phenoJogy.-Days to first reproduction (release offIoraJ buds, and time to 

fruit maturation) were recorded fer each plant of each erigin and in each habitat. Given 
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the seale ofthe variable (eounts) the effeets were tested by a log-linear model (see 

above) using GLIM (Crawley, 1993). 

Biomass allocalion and phenotypic plaslicity.-Final total dry biomass, biomass in 

vegetative and reproductive parts, and proportion ofbiomass allocated to these two 

components were tested for the same effects using mixed madel ANOV As (Sokal & 

Rohlf 1995). A signifieant effeet ofhabitat indieates plastieity for a given trait, while a 

significant habitat x origin interaction indicates differences in plasticity (magnitude or 

direction) between wild and agrestal plants of A. cri.\"lala (j.c., the equivalent to reaction 

norms for genotypes) (Seheiner & Goodnight 1984). To visualize the responses, average 

values for vegetative and reproductive characters wefC graphed in each environment. 

Proportions ofbiomass allocated to vegetative and reproductive parts were arcsine 

square-root transformed prior to analysis of variance (Steel & T arrie 1981). 

Results 

Survivorship 

The origin of plants and habitat of planting had a significant etfect on plant survival; 

however, the origin of the populations explained a larger fraction of variancc in survival 

than the habitat. In addition, the interactions among time, origin and habitat were all 

statistically significant but explained a small fraction ofvariation (ca. 2.2%, Table 1; Fig. 

1) 

Growth 

The repeated measures analysis ofvariance detected significant etfects oftime. habitat, 

origin, and the interaction time x habitat in the curnulative production of lea ves, as an 

estimator of plant growth (Table 2; Fig . 2); however, no statistically significant etfects 
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ofthe interaction habitat x origin were detected. Plants from the agrestal population 

produced more leaves (23.17 [SE ~ 3.81] and 70.46 [S.E. ~3.32]) in the forest and crop 

field, respectively, than plants from the wild population (15.09 [SE ~ 6.15] and 58.75 

[S.E.~6.02]), for the same habitats (Fig. 2). These differences were not due to the initial 

number of leaves since a covariance analysis revealed no significant differences between 

populations were detected at planting (cc. fig. 2). 

Reproductive phenology 

Plants began reproduction sooner in the agrohabitat than in the forest (Table 3; Fig. 3a). 

Also, a larger proportion of plants from the agrestal population began reproduction 

earlier than plants from the wild popuJation in both habitats. However, there was no 

significant effect ofthe interaction habitat x origin on reproductive phenology (Fig. 3a). 

Biomass allocation and Phenotypic plasticity 

Differences in growth rate, as assessed by production of leaves, were reflected in total 

biomass attained by plants ofboth origins in the two habitats. Total biomass, and 

biomass to reproductive parts were greater in pJants from the agrestal population, than in 

plants from the wild population (Table 4; Fig. 4 A,B,e). Average values were greater in 

the crop field than in the forest also (Table 4). No significant effect ofthe interaction 

origín x habitat was detected. Furthermore, proportional allocation ofbiomass to 

reproductive parts was higher in plants from the agrestal population than plants from the 

wild population, and higher in the cultivated field than in the forest (Fig. 4D, E). 

For all characters analyzed, pJastic responses were observed (significant effect of 

habitat in Table 4) and average trait values increased in the cultivated field (Fig. 4), 

except the relative allocation to vegetative parts. Since ¡ea ves are the plant part used by 
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people in Santiago, we looked for differences in plasticity in this character and in the 

number ofbranches, as the latter is obviously related to leafnumber. Results showed that 

plants rrom both origins increased the total number ofbranches and leaves in the erap 

field indieating that bath characters are plastic. However, no difference in plastic 

response between angins was detected, as evaluated by the interaction arigin x habitat, 

(Table 4, Fig. 4). 

Discussion 

Plants of Alloda crislala from agrestal and wild populations differed strongly for 

vegetative and reproductive characters in two cantrasting habitats. However, bath 

populatians showed the same plastic response. Fur1hermare, plants from the wild 

population had lower survival than agrestal plants. Thus, in addition to environmental 

effects on phenotypic response, wild and agrestal populations seem to be differentiated 

for Jife history characters. Differentiation among populatians may be promoted by 

environmental differences in habitats (Linhart & Grant 1996) and not only due lo cultural 

activities performed by humans in crap fields. 

Survival 

Planls from the wild population had lower survival than plants derived from orchards, 

and this may suggest a lower adaptabilily to the varying conditions ofthe habitat (e.g., 

lower capability to tolerate higher irradiation and water stress in the erap field, or to 

¡ncrease nutrient uptake). This difference in survival may be related to differences in 

growth rate and seed size (i.e., maternal effects, Roach and Wulff 1987; Schmitt 1993). 

1ndeed, evidence shows that planls from the agreslal population have larger seeds than 
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wild plants (8. Rendón, unpublished data). If agrestal plants were larger at seedling stage 

than wild plants, this difference may enhance survival and grawth. AJthough a covariance 

analysis showed no differences in average leaf number at planting between agrestal and 

wild plants of A. cristata, differenees in leafarea (i.e., higher capability offixing earbon) 

might provide an advantage to seedlings tram the agrestal population. Even ¡fmaternal 

effeets (i.e., larger endosperm) disappear later in the plant life eycle, they could be 

important in promoting plant survivaL Alternatively, differences in seed size and growth 

rale may be truly genetic in origin and could result from natural selection in human-made 

habitats, bUl nol necessarily as a consequence ofincipient domestication (e.g., humans do 

nol select reproductive attributes in this case; Rendón & Núñez-Farfán 1998). 

In contrast to other intraspecific studies in which survivorship of plants of 

different origin was associated mainly with environmental factors (Antonovics and 

Primack 1982; Platenkamp 1990), in A. criSlala the origin ofplants explained the largest 

fraction of variance in plant survival. The expectation that wild plants would have better 

survival in the rorest than in the cultivated field due to local adaptation was not 

supported since survival was similar in both environments. This result contrasts with the 

finding ofloeal adaptation in other speeies (Schmidt & Levin 1985; Van Tienderen & 

Van der Toorn 1991). Sinee the forest understorywas weeded, it resembled the 

eultivated field in sorne respeets (no eompetition) and may explain in part the laek of 

differenees in sutvival for wild plants. However, agrestal plants had a slightly lower 

survival in the forest suggesting that the environments were different and that agrestals 

do better in open disturbed habitats. 

63 



In view ofthe differences in survival between populations, replacement ofthe 

wild population would be expected. However, at least two aspecIs should be considered 

lo explain the prevalence ofthe wild population. First, seed dispersal in A. cristala is by 

gravity, so invasion is limited. Second, it is possible that differences in germination in 

natural conditions favor wild plants. Seeds used were germinated under homogeneous 

conditions, and so natural variation (ror instance, redlfar red ralios in forest understory) 

that affect rate and timiog of gennioatioo was eliminated. Finally, even when gene flow is 

possible via palien, outcrossed seeds could be selected against. However, these aspects 

need to be addressed in further studies. 

Growth, phenology, and plasticity 

Theoretically, plants rely on genetic variability, phenotypic plasticity, or both to face 

heterogeneous environments (Marshall & Jain 1968; Schlichting 1986; Taylor & Aarssen 

1988) and consequcntly, we expectcd differentiation between populations since their 

habitats are markedly different. Although phcnotypic differences were evident regarding 

survivorship, growth, phenology, and biomass allocation, wild and agrestal populations 

showed similar magnitude and direction in their plastic response for all characters (e.g., 

slopes). It has been argued that colonizing plants, like weeds, which invade man-made 

environments may be genetically depauperate and hence develop stronger plastic 

response to these environments (irrigated, fertilized, reduced io competition, etc., Baker 

1965). However, the plastic responses between wild and agrestal populations of A. 

cristala were similar. Thus, it is possible that the differences in growth rate, phenology, 

and biomass allocation, are genetic (additive and non additive) and produced by 

differences in selcction between habitats (see van Tienderen & van der Toorn 1991). 
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FurthemlOre. the temporal separation ofsexual functions (dichogamy) and animal

pollination in A. crislala may prevent the erosion of genetic variation (inbreeding and 

loss ofalleles) in this colonizing species. 

The results suggest that agrestal plants are perhaps becoming more specialized 

(genetically differentiated) to man-made habitats (e.g., Schmidt & Levin 1985; Taylor & 

Aarssen 1988; Hermanutz & Weaver 1996; Lortie & Aarssen 1996) due to different 

selection pressures. Thus, the degree of phenotypic plasticity displayed by the 

populations may represent levels prior to the invasion ofman-made habitats (see Hawkes 

1969). But although the average plastic response of both populations was similar, the 

present analysis is nol capable of detecting genetic differenccs in reaction norms since we 

did nol analyze the genotypes as another source ofvariation. Thus, besides the analysis 

of genetic variation for trait values. genetic differences for reaelion norms must be 

assessed using a quantitative genetics approach. 
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Table 1.- Log-Iinear model for survival of plants of Anoda cris/ata from wild and 

agrestal populations (origin) growing in a forest and in a cultivated field (habitat). The 

interaction T x H x O was non significant and was eliminated from the best model. 

So urce Deviance d.r. p R'(%) 

Time (T) 36.770 0.0001 4.40 

Habitat (H) 7.727 0.0054 0.93 

Origin (O) 169.300 0.0001 20.34 

TxH 8.526 0.0035 1.02 

TxO 6,486 0.0109 0.78 

HxO 3.905 0.0497 0.43 

Error 600.086 41 

Total 832.80 48 
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Table 2. Repeated Measures ANOVA ofthe cumulative number leaves through the time 

in agrestal and wild plants of Anoda cristata growing in a forest and a cultivated field. 

The aoalysis summarizes the effects among subjects (maio factors) as well as the fitted 

differences through time (within subjects) Wilks' Lambda test was used to evaluate 

differences between subjects and Univar G-G Epsilon and H-F to evaluate within 

subjects differences. 

SOllrce d.r. SS F P G-G H-F 

Habitat (H) 2 I .445 66.552 0.0001 

Origin (O) 3.049 9.462 0.0024 

H,O 0.126 0.391 0.5324 

Error 182 58.646 

Time (T) 6 156.744 1823.729 0.0001 0.0001 0.0001 

TxH 6 6.683 77.760 0.0001 0.0001 0.0001 

TxO 6 0.216 2.517 0.0201 0.0649 0.0629 

TxHxO 6 0.069 0.807 0.5646 0.4776 0.4810 

Error 1092 15.642 
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Table 3. Analysis of deviance oftime to reproduction (in days) of agrestal and wild 

plants of Anoda cristala. growing in two environments. 

Source Deviance d.r. p 

Habitat (H) 418.700 0.0001'" 

Origin (O) 51.160 0.0001'" 

HxO 0.515 0.4730 •.•. 

Error 612.170 149 

Total 1082.600 152 
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Table 4. Two-way ANOV As of absolute and proportional biomass in vegetative and 

reproductive parts, number of ¡ea ves, branches and fruits in wild and agrestal plants of 

Anoda criSlala growing in two environments. Variance explained (R2
) is provided for 

each dependent variable. 

DEPENDENT 
VARIABLE 

n d.r. Sum of squares F R' 

Total biomass Habitat I I 59.9834 I 201.605 *** 0.5989 , 
Origin I 2.4735 8.313** 
Habitat x Origin I 0.0096 0.032 nI 

Vcgctativc biomass Habitat I 51.0988 207.709*" 0.5983 
Origin I 1.7846 7.254** 
Habitat X Origin I 0.0130 I 

0.053 n
• 

, 

I ----- - - - --- ---.- - ----L--- --I Rcproductive 
biomass 

-- --~- ----

AlIocation to 
vegelativc parts 

AllocalÍon to 
reproductive parts 

Totallcavcs 
number 

Total branch 
number 

Total fruit number 

Habitat I 25.2368 
Origin I 

I 
2.2984 

Habitat X Origin I 0.6950 

__ . ____ ._L __ I _._---t I Habitat 

I
Origin 
Habitat X Origin 

Habitat 
Origin 
Habitat X Ongio 

Habitat 
Ongm 
I Habitat X Origin 

l. __ _ 

Habitat 
Origin 
Habitat X Origin 

Habitat 
Origin 
Habitat X Origin 

I 

I 
I 
I 

I 

I 
I 

3.5419 
0.5244 
0.0681 

3.5419 
0.5244 
0.0681 

160.6415 
9.3940 
0.3993 

.- -11- 201.6669 

I 6.6113 
3.2291 

3.6778 
0.8454 
0.0687 

• p < 0.05; **p < 0.01; ••• P < 0.001; n.s. - no significancc 
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90.761*** I 0.4493 
8.265** 
2.499 n s 

I ---- -- ---
1 37.992*** I 0.2569 

5.625' 
0.730"' 

I 

37.992*" 0.2569 
5.625' 
0.730 n

• 

I 
8.957·" 0.5417 

-
~~;;:: I 

1169994". '1-0.5333 
I 5.573-
I 2.722"' 

I ' 

I 
71.597'" 
16.458*** 
1.338 n I 

0.4163 



FIGURE LEGENDS 

Figure l. Survivorship curves of agrestal and ruderal populations of Anoda crista/a 

growing on two environments in Santiago Mamalhuazuca, State ofMexico. 

Figure 2. Average (± S.E.) number ofleaves per plant (cumulative) through time in wild 

and agrestal plants of Anoda cristata in two environments. 

Figure 3. Percentage of plants that reached reproduction through time in wild and 

agrestal populations of Anoda crista/a growing in two environments. A.-floral buds, and 

B.-matured fmits. 

Figure 4. Average values (± S.E.) ofvegetative, reproductive and allocational 

charactenstics of plants from wild and agrestat populations of Anoda crista/a growing in 

a pine forest and in a cultivated field. 
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CAPÍTULO IV 



-----~~~~~~~~~~~--------------~---

DIFERENCIACIÓN GENÉTICA Y NORMAS DE REACCIÓN EN 

CARACTERES VEGETATIVOS Y REPRODUCTIVOS DE DOS 

POIlLACIONES DE Am}(la cri"¡llla.. 



La expresión y los componentes de la variación fenotípica dentro y entre 

poblaciones están regulados por fuerzas evolutivas que pueden producir diferencias en la 

magnitud y patrón de dicha variación fenotípica y genética, hasta el punto de provocar la 

diferenciación entre poblaciones (Delesalle y Mazer 1995). Algunos de estos factores 

comprenden diferencias en regímenes de selección, distintas tasas de migración y 

colonización, distintas tasas de mutación y variación en el tamaño de las poblaciones 

(Hart y Clark 1989). Si se ha detectado diferenciación genética, cualquiera de estas 

fuerzas puede ser responsable y hay que investigar las causas ambientales promotoras de 

esa diferenciación (Till-Bottraud, Wu y Harding \990). 

Sin embargo, existen factores ecológicos y fenológicos que pueden evitar la 

diferenciación genética (el sistema reproductivo, la cercanía entre poblaciones, el flujo 

génico, la dispersión de semillas y la heterogeneidad del ambiente). En el caso particular 

de la selección natural, para que opere y promueva la diferenciación entre las 

poblaciones, es necesario que: 1) exista variabilidad genética, 2) la selección natural debe 

ser constante en tiempo, intensidad y dirección, 3) no debe haber correlaciones negativas 

entre caracteres bajo selección y aquellos asociados con la adecuación y 5) no debe 

existir interacción genotipo-ambiente (Falconer y Mackay 1996, Núñez-Farfán 199\). 

Esto garantiza la diferenciación entre las poblaciones y la adaptación local, 

particularmente en ambientes heterogéneos. La fonna como se establezca la relación 

entre el genotipo y el ambiente (interacción genotipo-ambiente) pennitirá el 

mantenimiento de la variación genética que puede ser o no disponible a la selección 

(Shaw 1986; Sultan 1987; Sultan y Bazzaz \993a). 
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No obstante, la selección natural puede ser limitada si aún en presencia de 

variación genética existe plasticidad fenotípica en caracteres que podrian ser blancos de 

la selección (v.gr., tasa de crecimiento). La plasticidad fenotípica implica que las 

poblaciones, y los genotipos dentro de las poblaciones, responden de distinta manera a la 

variación ambiental (v.gr., en plantas puede ser luz, humedad, nutrimentos, competencia, 

etc.) (Spitze y Sadler 1996; van Tienderen 1997). Es posible que evolucione la habilidad 

de adoptar fenotipos alternativos (plasticidad fenotípica) que pueden persistir en una 

variedad de condiciones ambientales (Via y Lande 1985; Spitze y Sadler 1996). 

Sin embargo, el hecho de que una especie exhiba fenotipos alternativos en 

diferentes ambientes, no es una razón en sí para que la plasticidad sea adaptativa 

(Bradshaw 1965; Spitze y Sadler 1996). La misma inestabilidad durante el desarrollo de 

las plantas y su enfrentamiento a un cambio ambiental puede provocar fenotipos 

alternativos aparentemente adaptativos. Es necesario que los caracteres analizados estén 

relacionados no sólo con un incremento en el desempeño de las plantas, sino 

principalmente en su adecuación (Via 1987). La naturaleza adaptativa de la variación 

fenotípica ambientalmente inducida implica que fue favorecida en su origen por 

selección. 

A. crislala es una especie ampliamente utilizada como alimento principalmente en 

la región central de México. La parte comestible son las hojas y los campesinos las 

obtienen mediante el corte de follaje de las plantas que se encuentran en los solares y los 

terrenos de cultivo (Rendón, Bye y Núñez-Farfán en revisión). Estudios previos 

realizados con esta especie indican que existe diferenciación fenotípica entre las dos 

poblaciones creciendo en sus ambientes originales (bosque natural vs solares) en 
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caracteres vegetativos y reproductivos (Rendón, Bye y Núñez-Farfán en revisión). Un 

experimento de trasplantes recíprocos mostró la existencia de diferenciación genética 

poblacional en caracteres de historia de vida (supervivencia), vegetativos, reproductivos 

y fenológicos. La población arvense mostró valores promedio mayores para la mayona 

de los caracteres analizados; aunque se detectó una respuesta plástica similar en 

respuesta al tipo de hábitat entre ambas poblaciones (Rendón y Núñez-Farfán en 

revisión). A pesar de que no se detectó interacción genotipo-ambiente a nivel 

poblacional, no se conoce el patrón de variación genética dentro de cada población (Le. 

variación en las normas de reacción). 

En el presente estudio se reportan los resultados de un experimento de trasplantes 

reciprocas para determinar posibles diferencias genéticas en las normas de reacción 

dentro de las dos poblaciones (ruderal vs arvense) de Aliada cristata creciendo en dos 

ambientes contrastantes (bosque natural vs campo de cultivo). Si ha ocurrido un proceso 

selectivo por parte de los campesinos en la población arvense, se esperaría 1) la 

existencia de diferenciación genética entre poblaciones y adaptación; 2) y/o diferencias 

en la respuesta plástica entre poblaciones y entre familias dentro de cada población, en su 

respuesta al ambiente (hábitats contrastantes). 3) Finalmente, se espera una reducción en 

la variabilidad genética (homogeneidad en las normas de reacción) en la población 

arvense, como resultado de su especialización al agrohábitats 

Para determinar la fuente de variación se ha analizado la respuesta de las 

poblaciones en ambientes comunes ("common gardens"; Schmitt 1993; Miller y Fowler 

1993; Dudley y Schmitt 1995) o en dos o más ambientes ("transplantes 

recíprocos"Antonovics y Primack 1982; Via 1987; Platenkamp y Shaw 1992). Este 
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último enfoque permite evaluar si la expresión fenotípica de los distintos genotipos es 

plástica o no plástica (canalizada), mientras que los análisis de jardín común no permites 

esto, a menos que se modifique experimentalmente los factores del ambiente. 

Diversos trabajos se han enfocado al estudio de la evolución de las normas de 

reacción a diferentes factores ambientales (Miller y Fowler 1993; Schmitt, 1993; 

Pigliucci, Whitton y Schlichting 1995; Schlichting y Pigliucci 1995).y han analizado 

cuáles son las posibles restricciones a la evolución de la plasticidad fenotípica. Si bien los 

trabajos anteriores resaltan la existencia de ambientes contrastantes, que incluyen 

aquellos antropogénicos, ninguno de ellos enfoca su análisis a la variación genética, la 

plasticidad fenotípica, la interacción genotipo-ambiente, y la diferenciación genética en el 

contexto de la evolución de las plantas bajo domesticación y el posible papel que los 

ambientes agrícolas puedan jugar en la diferenciación y/o plasticidad fenotípica de 

poblaciones con diferente grado de manejo (Hermanutz y Weaver 1995). Si los 

agrohábitats son ambientes más homogéneos o tienen mayor disponibilidad de nutrientes, 

agua, luz, es de esperarse que exista diferenciación genética y la formación de ecotipos 

(Barrett 1988; Hermanutz y Weaver 1995), con respecto a las poblaciones silvestres. 

Las preguntas específicas a responder son: 1) ¿Existen diferencias genéticas entre 

las poblaciones ruderales y arvenses en aquellos caracteres vegetativos relacionados con 

el uso, y en caracteres relacionados con la adecuación? 2) ¿Existe variación genética 

dentro de las poblaciones para dichos caracteres? 3) ¿Existen diferencias genéticas en las 

normas de reacción dentro de cada población (interacción genotipo-ambiente)? 
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METODOLOGÍA 

Material de estudio 

Las semillas de las dos poblaciones de A. crislala utilizadas en este experimento fueron 

colectadas en 1995 y 1996 de individuos que crecen en dos ambientes contrastantes 

(Rendón y Núñez-Farfán, en revisión). En cada ambiente se colectaron semillas de 100 

individuos (cada uno representando a una familia). Se eligieron aleatoriamente semillas 

de 30 familias de cada población, se pesaron, se germinaron de acuerdo al protocolo de 

Rendón y Núilez-Farfán (Cap. 3) y se propagaron bajo condiciones de invernadero para 

obtener las familias por autopolinización (semillas de hermanos completos que 

comparten V .. de varianza aditiva; Lawrence 1984; Falconcr y Mackay 1996). La 

autopolinización y obtención de semillas se realizó entre enero y abril de 1998. 

Obtención de las familias 

Anoda cristata presenta flores hermafroditas con lOa 19 estilos y numerosos 

estambres (Fryxell 1988). Los estambres están fusionados en la base y rodean al estigma. 

Cuando están inmaduros. los estigmas son transparentes y se encuentran doblados hacia 

abajo de los estambres. Los estambres maduran primero (protándria) y desprenden el 

polen (B. Rendón, obs.pers.). Posteriormente maduran los estigmas y cambian en 

coloración de blanco a rosa intenso o lila y se vuelven erectos. La protándria facilitó la 

realización de las autofecundaciones geitonogámicas. Se obtuvieron 25 familias de 

hermanos completos de la población ruderal y 26 de la arvense cada una con un número 

suficiente de réplicas para cada ambiente. 
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Durante los meses de abril a junio de 1998 se realizó la germinación y obtención 

de plántulas. De cada individuo se eligieron 30 semillas que fueron pesadas y puestas a 

germinar utilizando el tratamiento desarrollado con anterioridad (Rendón y Núñez

Farfan, capítulo 3). El desarrollo inicial de las plántulas se mantuvo bajo condiciones de 

invernadero y posteriormente se trasplantaron a las parcelas experimentales en Santiago 

Mamalhuazuca. A lo largo del texto el concepto familia y genotipo se utilizaran como 

sinónimos (aunque estrictamente no lo sean, ya que no son corresponden a clones). 

Diseño experimental 

El diseño experimental fue completamente aleatorizado en cada uno de los hábitats 

(trasplantes reciprocas), bosque natural y terreno de cultivo elegidos para simular los sitios 

originales de las poblaciones. En ambos ambientes se introdujeron entre 8-15 individuos 

por familia de cada población, bajo un arreglo de densidad equivalente. Las plantas fueron 

asignadas a posiciones dentro de la parcela al azar en una cuadricula equidistante a 1 m. Se 

sembraron un promedio de 5.8 (de. = 2.34) Y 6.5 (de. = 1.92) plantas por familia de la 

población ruderal y arvense, respectivamente en el bosque natural y de 4.7 (d.e. = 1.35) Y 

4.4 (de. = 1.66) plantas en el terreno de cultivo. En total hubo 313 plantas en el bosque 

natural y 23 I en el terreno de cultivo. Durante el desarrollo del experimento las plantas 

trasplantadas en el bosque natural se mantuvieron libres de otras hierbas en un radio de JO 

cm, mientras que en el terreno de cultivo se realizó el deshierbe en toda el área. El 

experimento finalizó cinco meses después de la fecha de trasplante, cuando las plantas 

habían alcanzado la madurez reproductiva, previo a las primeras heladas. 
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El trasplante de las plántulas a las parcelas experimentales se realizó en el 

segundo semestre de 1998, cuando todas las plantas presentaron al menos el primer par 

de hojas verdaderas. Durante los cinco meses que pennanecieron en las parcelas, todas 

las plantas fueron censadas para los caracteres vegetativos y reproductivos. 

Caracteres analizados. 

Se cuantificaron y analizaron aquellos caracteres directamente relacionados con el 

uso reportado por los campesinos y con la adecuación (Tabla 1). Para la obtención de los 

caracteres foliares, se cosecharon hojas de diferente tamaño en cada individuo. El 

número de hojas varió de seis a doce, dependiendo de la cantidad total de hojas presentes 

en las plantas. Las hojas se prensaron y secaron hasta lograr un peso constante. Cada 

hoja se pesó con una balanza analítica Ohaus Explorer y el área foliar se midió con un 

medidor de área foliar (Delta-T-Devices, Cambridge, U.K.). 

Caracterización del ambiente lumínico.- Para determinar la existencia de una relación entre 

la cantidad de luz recibida y los caracteres analizados durante el experimento, la 

variación en la cantidad de luz recibida por cada uno de los individuos creciendo en 

ambos ambientes se registró con un sensómetro LAI 2000 (LICOR). Trabajos previos 

han mostrado la relevancia del nivel de sombreado en la plasticidad fenotípica y posible 

adaptación a ambientes de luz y sombra (Schmitt y Wulff 1993; van Hinsberg 1997). El 

registro se realizó un sola vez durante todo el experimento eligiéndose un día despejado, 

colocándose el sensor aproximadamente a la mitad de la longitud total y a un costado de 

cada planta. 
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Análisis Estadístico 

Se calculó el valor promedio, el error estándar y el coeficiente de variación para 

los 19 caracteres analizados de las dos poblaciones creciendo en ambos ambientes. El 

coeficiente de variación se utilizó como una medida de la variación fenotípica entre 

ambas poblaciones. De algunos caracteres se obtuvieron proporciones: hojas 

totales/altura del eje, número de ramas en el eje/altura del eje, número de hojas en el 

ejelaltura del eje, número de ramas en la rama/altura de la rama, número de hojas en la 

rama/altura de la rama. Todos los datos fueron transformados para cumplir los supuestos 

de normalidad y homocedasticidad. Las proporciones fueron transformadas al arcoseno 

de la raíz cuadrada de la proporción, y el resto fue transformado a su logaritmo. Se 

aplicaron ANOVA's separadas sobre cada uno de los caracteres y se analizó la 

distribución de sus residuales. La distribución de los valores en algunos caracteres 

transformados no nle normal, sin embargo en todos los casos hubo homogeneidad de 

varianzas entre los grupos. 

El peso de la semilla se utilizó como covariable para controlar los posibles efectos 

matemos sobre el resto de los caracteres (Schmitt 1993). Se realizaron análisis de 

modelos mixtos de covarianza (ANCOVA, Suma de cuadrados tipo IlI) (Sokal y Rohlf 

1995) sobre cada uno de los caracteres, utilizando el programa SuperANOV A (vl.ll 

1991, Abacus Concepts). A pesar de detectarse diferencias significativas en el peso 

promedio de la semilla entre la población arvense y la ruderal (6.570 mg, e.e.~ 0.06 y 

6.295 mg, e.e.~ 0.0.4, respectivamente; se ~ 0.00001; F ~ 14.165 ,,' ~ "542); P < 0.001; n 

= 272 en ambas poblaciones), no hubo un efecto significativo sobre el resto de los 

caracteres, por lo que fue eliminada del resto de los análisis (Tabla 2). 
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Variación al ambiente entre y dentro de poblaciones. - La variación en la respuesta al 

ambiente entre y dentro de las poblaciones se analizó mediante modelos mixtos con tres 

factores (ANO VA, Suma de cuadrados tipo IlI) (Sokal y Rohlf 1995). El análisis se 

realizó utilizando el procedimiento de SuperANOVA (v 1.1 1 1991). El ambiente y la 

población se consideraron factores fijos y la familia anidada en la población se consideró 

factor aleatorio (Miller y Fowler 1993). El cálculo de las F"s se realizó de acuerdo a los 

modelos desarrollados por Underwood (1997) Y considerando los criterios de Fry (1992) 

que toman en cuenta la significancia o no de las interacciones para sobre ellas calcular las 

F' s correspondientes. La F's de la población se calculó sobre MSr¡¡,n(pob).la F' s del 

ambiente y del ambiente x población sobre MSambOfam(pob) siempre y cuando este factor 

fuera significativo en el modelo; el resto se calculó sobre MS=_ 

El efecto significativo del ambiente y la población indica la existencia de 

plasticidad fenotípica y variación genética entre las poblaciones; respectivamente. La 

significancia de la familia anidada en la población indica la existencia de variación 

genética intrapoblacional; mientras que la interacción ambiente x población indica que la 

respuesta plástica promedio difiere entre ambas poblaciones y la interacción ambiente x 

familia anidada en la población, diferencias intrapoblacionales al ambiente (diferencias 

entre familias dentro de cada población en las normas de reacción) (Fry 1992; Sultan y 

Bazzaz 1993a y b). 

Variación en las normas de reacción entre las familias de ambas poblaciones.- Los 

patrones de variación genética dentro de cada población se analizaron mediante sus 

normas de reacción (Schmitt, Niles y Wullf 1992; Miller y Fowler 1993; Sultan y Bazzaz 

1993a). A partir de los valores promedio de las familias por población dentro de cada 
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ambiente se elaboraron las normas de reacción para todos los caracteres analizados. Para 

determinar la existencia de diferencias entre familias dentro de cada ambiente, se 

aplicaron ANOVAS univariados (procedimiento SuperANOVA. vl.ll 1991). en 

aquellos casos donde se hubiera detectado interacción significativa del ambiente x familia 

(población). 

Relación entre la radiación fotosintélicamente activa (RFA) y algunos caracteres de las 

plantas. - Mientras que en el campo de cultivo la cantidad de luz solar fue prácticamente 

la misma para todas las plantas, en el bosque natural no. Esta variación en la 

disponibilidad de luz puede provocar respuestas plásticas a nivel morfológico o 

fisiológico (Scheiner, Gurevitch y Teeri 1986; Schmitt 1993). Para rechazar la hipótesis 

(i.e., Ho: p,=O, Canavos 1988).), de que la respuesta de los caracteres morfológicos, 

reproductivos y foliares es independiente a la cantidad de radiación recibida por la planta, 

se aplicaron análisis de regresión lineal con covariable (procedimiento Super ANO V A. 

VI.I 1 1991) sobre los datos transformados de caracteres. La covariable fue la 

\rradiación, y los caracteres analizados fueron: las hojas totales, número de ramas en la 

rama más larga, longitud de la rama, botones totales, frutos maduros, masa foliar, área 

foliar y masa específica 

RESULTADOS 

Variación en la respuesta al ambiente entre poblaciones.- En general se detectó gran 

variabilidad fenotipica (Tabla 3). Los Coeficientes de Variación (CV) variaron entre 

30.81 % Y 319%. El patrón de variación entre ambientes fue el siguiente: En el bosque 

natural, el rango de variación de los CV fue de 41% - 319% Y 41.25% - 274.58% para la 

91 



población ruderal y arvense, respectivamente. En el terreno de cultivo, los rangos de 

variación fueron de 34.81% - 196.93% Y 30.81% - 174.34% para la población ruderal y 

arvense, respectivamente. En general, los coeficientes fueron mas altos y el rango mayor 

en el bosque natural. A nivel de población, el rango en los coeficientes de variación fue 

mayor en la población ruderal, aunque algunas variables presentaron mayores CVen la 

población arvense. Los caracteres que en general presentaron los coeficientes de 

variación más altos fueron los relacionados con la ramificación secundaria, terciaria y con 

caracteres reproductivos. Con respecto a los datos foliares, solamente la masa foliar 

presentó gran variación en el bosque natural (Tabla 3) (Fig. 1). 

Los ANOV A mixtos mostraron que el efecto del ambiente fue significativo en 

casi todos los caracteres analizados, con excepción del número de hojas en el eje/altura 

del eje y el número de hojas en la rama/altura de la rama y el área foliar (que fue 

marginalmente significativo ( P = 0.0508) (Tabla 4). El resto de las variables presentaron 

valores promedio significativamente mayores en el terreno de cultivo, lo que sugiere que 

el ambiente es un filetor determinante en la variación morfológica observada entre ambas 

poblaciones (Tablas 3 y 4). 

Por el contrario, no se detectó diferenciación genética entre ambas poblaciones ya 

que ningún carácter difirió significativamente (P > 0.05). Tampoco se detectó variación 

en la respuesta al ambiente entre ambas poblaciones, lo que indica que el patrón de 

respuesta plástica es en el mismo sentido (convergencia fenotípica). 

Variación genética en la respuesta al ambiente dentro de las poblaciones.- Se detectó 

variación genética dentro de las poblaciones (i.e. diferencias significativas en la 
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interacción ambiente x familia anidada en la población) en dos caracteres reproductivos y 

los tres foliares (Tabla 5). 

En la mayoría de los casos, los patrones de respuesta al ambiente fueron similares 

entre las familias de ambas poblaciones, ilustrado por las normas de reacción (Fig. 2). En 

el bosque natural los valores promedio son bajos y uniformes, mientras que en el terreno 

de cultivo se observa un incremento en los valores promedio de la mayoría de las familias 

de ambas poblaciones. Los tres caracteres foliares, a diferencia de los otros caracteres., 

no mostraron convergencia en el ambiente ruderal y mostraron gran variación en las 

nonnas de reacción (normas no paralelas). 

Relación entre la radiación solar recibida y algunas variables analizadas.· La cantidad 

de luz recibida en ambos ambientes varió considerablemente. En promedio, el bosque 

natural recibió aproximadamente la mitad de la luz que llega al terreno de cultivo (x = 

0.788 ~moleslm¡/seg (e.e. ~ 0.019) Y x ~ 1.700 ~moleslm¡/seg (e.e. ~ 0.0), 

respectivamente. En el bosque natural la cantidad de luz recibida por las plantas varió 

entre 0.02 a 1.85 Ilmolesfm2/seg, mientras que en el terreno de cultivo la radiación fue 

100% homogénea. 

Los análisis de regresión lineal con covariable mostraron que ambas poblaciones 

no difieren en ninguno de los caracteres analizados. La cantidad de luz recibida 

determina el comportamiento de caracteres como hojas totales, número de ramas en la 

rama, altura de la rama, botones totales, frutos maduros y área foliar (Fig. 3) (Tabla 6). 

Se detectó interacción significativa en el numero de ramas en la rama, área foliar y peso 

foliar, lo que indica que la respuesta de las poblaciones a los cambios de luz no es igual. 
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En los tres casos el cambio de la pendiente es mayor en la población ruderal y la 

ordenada al origen es menor. 

DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos del estudio con Anoda cristata indicaron que: 1) no 

existe diferenciación genética entre la población ruderal y arvense, 2) A. cristata tiene 

una gran capacidad de respuesta plástica a la variación ambiental representada por el 

bosque y el terreno de cultivo y 3) existe variación genética intrapoblacional para 

algunos caracteres vegetativos. foliares y de adecuación. algunos de ellos directamente 

relacionados con el uso que le dan los campesinos. 

Diferenciación genética entre las poblaciones ruderales y arvenses. - La ausencia de 

diferenciación genética en Anoda cristala pudiera deberse a que ha evolucionado una 

respuesta plástica como respuesta a los ambientes diferentes De hecho se ha predicho 

que las plantas anuales deberían evolucionar una respuesta plástica para maximizar su 

adecuación en ambientes variables (Schlichting 1986; Sultan y Bazzaz 1993a). Sin 

embargo. también es cierto que se puede tender hacia la divergencia genética debida a la 

diferencia en las condiciones del ambiente (Le., homogeneidad ambiental en agrohábitats 

para las arvenes; Barrett 1988) por el hecho de que las arvenses reciben mayor cantidad 

de nutrientes al fertilizar el terreno. 

Hay evidencias en uno y otro sentido. Los trabajos realizados por Andersson 

(1989) Y Hermanulz y Weaver (1996) sugieren que la selección favorecerá, en ambientes 

variables. genotipos con grandes niveles de plasticidad fenotípica. mientras que los 

trabajos de Scheiner y Goodnight (1984); Andersson (1989), Platenkamp y Shaw (1992); 
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Schmitt (1993) Y Dudley y Schmitt (1995), han encontrado diferenciación genética entre 

las poblaciones. 

Sin embargo, otros factores que no fueron analizados pudieran estar 

detenninando la ausencia de diferenciación genética: 1) su sistema reproductivo. A. 

crislala presenta dicogamia, en la cual los estambres marluran primero y cuando el polen 

ha sido acarreado en su mayoría por himenópteros (abejas y abejorros) maduran los 

estigmas. favoreciendo el intercambio genético (flujo génico), y debilitando el efecto de 

la selección. 2) La cercanía entre ambas poblaciones y 3) la homogeneidad ambientaL 

Winn y Evans (1991) mencionan que la homogeneidad ambiental entre poblaciones 

puede llevar a presiones de selección más consistentes y promoverse una diferenciación 

adaptativa entre las poblaciones en las respuestas plásticas, mientras que ambientes que 

pueden fluctuar incluso de un año a otro pueden debilitar el efecto de la selección, tal 

como ocurre en el ambiente ruderal de Anoda cr¡s/ala. Posiblemente el material genético 

colectado de un año a otro sea reflejo de este efecto, eliminando las diferencias genéticas 

entre poblaciones obtenidas en el experimento de 1996. 

Plasticidad fenotípica.- La plasticidad fenotípica observada en Aliada cris/ala 

aparentemente ha resultado de su capacidad de responder a ambientes cambiantes (Spitze 

y Sadler 1996; van Tienderen 1997) y esta plasticidad es la que ha permitido 

probablemente su sobrevivencia e invasión de los agrohábitats. 

La variación observada en los dos ambientes analizados (bosque natural y terreno de 

cultivo) pudiera estar relacionada con la luz (como lo demuestran los resultados de los 

ANCOV ks) y otros factores asociados no analizados en este trabajo (humedad y por 

tanto disponibilidad de nutrientes, y temperatura), aunque es posible que otros factores 
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no relacionados con la luz puedan intervenir en dicha variación. La relación entre la 

cantidad de luz recibida y algunos caracteres cuantificados en este estudio dentro del 

bosque natural (ambiente con mayor variación en luz), indican que variaciones muy 

pequeñas en este factor pueden generar cambios relacionados con la asignación de 

recursos, crecimiento y caracteres fisiológicos. La detección de interacción significativa 

de la población x radiación para el número de ramas en la rama sugiere que la respuesta 

de ambas poblaciones a la radiación no es igual. Al parecer, la población ruderal es más 

flexible en ajustar su arquitectura a los cambios de radiación. Esta misma flexibilidad 

pudiera ser la responsable de que en el terreno de cultivo responda de manera similar que 

la población arvense. Por el contrario, la población arvense mostró una reacción 

homeostática a este factor, lo que pudiera implicar que dentro del bosque natural los 

costos para esta homeostasis son mayores (van Tienderen 1997). 

Sin embargo, esta capacidad de mostrar fenotipos alternativos en ambientes 

diferentes no necesariamente implica una plasticidad adaptativa (i.e. plástico/no 

plástico)(Bradshaw 1965; Spitze y Sadler 1996; van Tienderen 1997). Para que ocurra 

evolución de la plasticidad fenotípica y tenga, por consiguiente, un valor adaptativo, la 

plasticidad debe involucrar ajuste en la adecuación o en caracteres asociados a ésta en 

condiciones ambientales particulares (Sultan y Bazzaz 1993b). Además, debe existir 

variación genética en respuesta al ambiente (Platenkamp y Shaw 1992) que representa 

potencial para la selección (relacionada con los patrones en las normas de reacción y la 

distribución de la variación ambiental)(Sultan y Bazzaz 1993a). También requiere de que 

no haya costos de la plasticidad (i.e., que exista capacidad de mantener homeostasis en 

todos los ambientes) (van Tienderen 1991) y que no ocurra migración o deriva génica, 
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procesos que podrían limitar la evolución de la plasticidad fenotípica. Particularmente, 

sólo si algunos de los fenotipos alternativos incrementan su adecuación en sus 

respectivos ambientes, entonces la plasticidad fenotípica será adaptativa (Via 1987; 

Spitze y Slader 1996). 

Se observaron respuestas en los caracteres foliares están directamente 

relacionados con la fotosíntesis y el crecimiento de las plantas. La masa foliar y la masa 

foliar especifica mostraron un incremento significativo en el terreno de cultivo. Estos 

cambios en respuesta a las condiciones de luz se consideran una aclimatación 

fotosintética que frecuentemente está asociada a cambios anatómicos y fisiológicos de las 

hojas. Hubo un aumento en el volumen de tejido fotosintético por unidad de área foliar y 

mayor masa foliar por unidad de área bajo condiciones de mayor cantidad de luz 

(Chazdon y Kaufmann 1993); ambas características están relacionadas con un aumento 

en la capacidad fotosintética (Mi.n et al. 1998). 

En relación al área foliar, aunque hubo diferencias marginalmente significativas 

entre ambientes, los valores promedio son mayores en el bosque natural y, dentro de 

éste, en la población rudera!. Esto que sugiere que este carácter en esta población tiene 

mayor flexibilidad para ajustarse a las variaciones en el ambiente. 

Variación genética intrapoblacional.- Teóricamente los caracteres reproductivos 

relacionados con la adecuación presentan poca variación genética (Billington, Mortimer 

y McNeilly 1988; Mitchell-Olds y Bergelson 1990, Platnekamp y Shaw 1992) ya que han 

ésta ha sido depurada por la selección natural. En este estudio se observó un 

comportamiento contrario. De hecho, únicamente los caracteres reproductivos 

mostraron variación genética entre las familias dentro de cada población. 
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Se ha mencionado que el mantenimiento de una baja variación en rasgos 

relacionados con la adecuación requiere de CUn:'-plir ciertos aspectos: 1) que la selección 

se mantenga en dirección constante por largos períodos, 2) que no existan correlaciones 

genéticas negativas entre caracteres bajo selección y asociados con la adecuación, 3) que 

la selección no varíe en su dirección en ambientes heterogéneos y que la variación 

genética sea la apropiada para que opere la selección (Falconer y Mackay 1996, Núñez

Farfán 1991) Y 4) que los patrones de variación genética dentro de cada población no 

presenten interacción genotipo-ambiente (i.e. normas de reacción sean paralelas).En el 

caso de Anoda crista/a el mantenimiento de la variación genética en estos caracteres en 

parte se debe a que hay interacción genotipo-ambiente. Por otra parte, es probable que 

que la presión selectiva por parte de los campesinos, si existe, no sea lo suficientemente 

intensa y/o constante temporalmente (Le. fluctuante, Via y Lande 1985). 

Es posible, también, que aunque los campesinos seleccionen los mejores 

genotipos por detenninadas características, muchos de esos genotipos no alcancen a 

reproducirse o disminuyen su esfuerzo reproductivo debido a practicas culturales de 

cosecha de follaje, que es una practica necesaria para obtener las hojas y tallos (ver mas 

adelante cap. 5). 

Finalmente, cuando las plantas empiezan a producir los primeros frutos, los 

campesinos las abandonan argumentando que cambia la consistencia de las hojas (se 

hacen más fibrosas). De esta manera se permite que las plantas culminen su ciclo 

reproductivo nonna!. Debido a que no se seleccionan ni se almacenan las semillas de los 

mejores individuos, todas las semillas cacn al suelo formando así un reservorio genético 

en donde se encuentran todos los genotipos presentes. De esta forma, aunque hubiese 
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una selección de genotipos en una generación particular, es posible que en otros años la 

selección se relaje y permita la coexitencia de genotipos menos aptos (cabe recalcar que 

las semillas de las arvenses pueden permanecer latentes durante varios años). 

Variación genética en las normas de reacciÓn.- En cuanto a la existencia de 

variación genética como respuesta al ambiente, esta se detectó en las familias analizadas 

en este estudio en varios de los caracteres arquitectónicos, foliares y reproductivos, 

aunque también se encontró interacción genotipo-ambiente para los dos últimos grupos 

de caracteres. Mientras que la presencia de variación genética en caracteres 

arquitectónicos dentro de cada población revela diferencias en el desempeño de las 

familias que pueden ser blanco de selección, los caracteres foliares y reproductivos 

dentro de cada población pueden no serlo debido a que, si bien existe potencial para que 

opere la selección, también existe interacción significativa del ambiente x 

familia(población). Esto pudiera representar una restricción al efecto de la selección y a 

la diferenciación entre ambas poblaciones y, por el contrario, favorecer el mantenimiento 

de la variación genética, particularmente si hay variación espacial y temporal en factores 

que pueden ser relevantes dentro de los ambientes estudiados. Estos aspectos han sido 

discutidos por Scheiner y Goodnight (1984); Via y Lande (1985) Y Sultan y Bazzaz 

(¡ 993a y b Y citas). 

Plasticidad fenotipica y Domesticación de plantas.- La gran capacidad de respuesta 

plástica de Anoda crislala, ha favorecido su sobrevivencia en los agrohábitats. Dentro de 

éstos, una fuerza selectiva importante es la que potencialmente puede ejercer el hombre 

sobre las distintas especies. Las restricciones ecológicas y evolutivas analizadas en 

párrafos anteriores, aunadas al hecho de que los campesinos de Santiago Mamalhuazuca 
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no estén ejerciendo una selección intensa y continua, han impedido la diferenciación 

genética entre las poblaciones ruderal y arvense. De acuerdo con las observaciones en el 

campo, los campesinos de Santiago Mamalhuazuca utilizan diversos individuos que 

crecen dentro de sus agrohábitats en determinado momento dentro de su ciclo de vida, 

pero no están eliminando genotipos indeseables o poco apetecibles. Esto sugiere que el 

hecho de tolerar individuos dentro de los agrohábitats no genera per se diferenciación 

genética con respecto a las poblaciones silvestres. Sería necesario realizar una "tolerancia 

selectiva" (más no una selección intensiva y metódica) de los individuos que promueva la 

diferenciación morfológica y genética (Casas y Caballero 199 ). 

Finalmente, la evidencia presentada en este estudio no apoya la hipótesis de que 

las poblaciones de A. cris/a/a se estén diferenciando, ni que la población arvense se haya 

especializado al agro hábitat. El manejo que están ejerciendo los campesinos de Santiago 

Mamalhuazuca sobre la población arvense no representa en estos momentos una fuerza 

selectiva intensa. Sin embargo, el hecho de detectar variación genética intrapoblacional, 

así como variación en las normas de reacción pudieran potencialmente posibilitar la 

evolución de normas de reacción superiores, o bien la adaptación local y la diferenciación 

genética de las poblaciones. Si bien el análisis de las poblaciones mostró estos patrones 

de variación infraespecífico en ausencia del manejo (corte de follaje), es necesario 

determinar las posibles diferencias en respuesta al corte en genotipos de ambas 

poblaciones. 
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Tabla 1. Caracteres vegetativos y reproductivos analizados durante el experimento de 
trasplantes reciprocas con dos poblaciones de Afiada crislata. 

VEGETATIVOS 
Altura del eje 

CarlÍcter 

Hojas nuevas en el eje (primarias) 
Hojas nuevas en ramas laterales (secundarias y terciarias) 
Ramas nUe\'as en el eje (primarias) 
Ramas nuevas laterales (secundarias y terciarias 
Altura de rama 
Número de ramas lotales en rama 
Número de hojas lolales en rama 

REPRODUCTIVOS 
Número de botones totales 
Número de flores lotales 
Número de frulos maduros IOlales 

CARACTERES FOLlARES 
masa foliar (g) 

Arca foliar (II1m~) 
masa foliar especifica (rng/mm!) 

107 

Fecha de 
cuantificación 

C/15 días 

A los 3 meses 
A los 3 meses 
A los 3 meses 



Tabla 2. Análisis de Covarianza del peso de la semilla sobre caracteres vegetativos y 
reproductivos de dos poblaciones de Anoda cristata. El peso de las semillas no tuvo 
efecto significativo sobre ningún carácter (p > 0.05). 

Caracler Población Peso de la Población x peso error 
semilla de la semilla 

g./ . ... / g.l. = / g./. = / g./ . .. 532 
CM F CAl F CAl F CM 

Hojas totales 0.5077 2.7459 0.0971 0.5253 0.5103 2.7599 0.1849 

Ramas totales 0.0521 1.4912 0.0067 0.1918 0.0583 1.6676 0.0349 

Altura del eje 0.3111 2.4704 0.2155 1.7111 0.3607 2.8639 0.1259 

Hojas totales/altura del eje 0.0051 0.0209 0.0412 0.1703 0.0002 0.0008 0.2419 

Número de ramas en eje 0.0100 0.6549 0.0097 0.6305 0.0108 0.7034 0.0153 

Número ramas en eje/altura del eje 0.0027 0.0659 0.0030 0.0725 0.0041 0.0997 0.0414 

Número hojas en eje 0.0941 1.9436 0.0325 0.6704 0.1136 2.3445 0.0484 

Número hojas en eje/altura de eje 0.0666 1.9148 0.7882 2.2666 0.0717 2.0619 0.0348 

Altura de rama 0.1914 2.1561 0.1414 1.5930 0.2152 2.4235 0.0888 

NUmero de ramas en rama 0.0057 0.7947 0.0001 0.0176 0.0055 0.7595 0.0072 

NUmt...70 de ramas en rama/altura de rama 0.00005 0.0013 0.0129 0.3326 0.00002 0.0006 0.0389 

Número de hojas en rama 0.0339 2.3378 0.0162 1.1143 0.03510 2.4139 0.0145 

Númt!ro hojas en ruma/altura de rama 0.0015 0.0124 0.0003 0.0021 0.0013 0.0109 0.1221 

NUmero botones 0.29{)1 2.4254 0.0591 0.4943 0.3123 2.6111 0.1196 

Número flores 0.0284 0.7972 2.38E-6 0.00007 0.0333 0.9358 00356 

Número tnltos TlUlduros 0.0039 0.2514 0.0091 0.5823 0.0048 0.3113 0.01559 
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Tabla 3, Valores promedio, error estándar (entre paréntesis) y coeficientes de variación (%) de los caracteres medidos en dos 
poblaciones de Anoda cristata creciendo en dos ambientes contrastantes. 

Carácter Bosque Natural Terreno de culth'o 

Ruderal CF ATl'f'nse el' Ruderal CF An'f'nse ev 

Hojas totales 29.317(1.954) 84.56 27.392 (1.953) 86.74 103,1 (11.08) 110,59 98.17 (8.34) 93,01 

Ramas totales 3.09 (0.29) 116.97 3.20 (0.31) 117,48 13.89(1.63) 120.60 16.76 (1.63) 96.11 

Altura del eje 28.77 (1.55) 68.38 29.74 (1.67) 68.10 44.55 (2.01) 52.77 41.36 (2.12) 49.31 

Hojas totales/altura del eje 1.47 (0.22) 187.4 1.28(0.12) 115.2 2.52 (0.23) 95.36 2.15 (0.14) 73.3 

NÚlncro de ramas en eje 4.48 (0.31) 86.56 3.99 (0.28) 85.75 8.85 (0.41) 48.04 9.25 (0.4) 47.43 

Númc:ro ramas en c:je/altUIa del eje 0.17 (0.02) 139 .. 88 015 (0.02) 143.84 0.25 (0.01) 64.23 0.24 (0.01) \0\.64 

Número hojas en eje 9.82 (0.33) 41.97 9.93 (0.34) 41.25 15.30 (0.52) 34.81 15.88 (0.45) 30.81 

Número hojas en eje/altura de eje OA93 (0.028) 72.41 OA87 (0.029) 73.31 0.48 (0.027) 59.37 OA4 (0.025) 62.11 

Altura de mmil 14.67 (1.298) 112.24 14.46 (1.439) 121.08 J5.37 (2.217) 64.54 37.93 (2.059) 59.46 

NÚlnero de ramas en rama 0.63 (0.09) 200.00 0.44 (0.08) 220.96 3.68 (0.286) 79.97 3.45 (0.274) 87.16 

Niunero de ramas en rama/altura de rama 0.024 (0.005) 266.67 0.011 (0.002) 218.18 0.093 (0.007) 81.72 0.081 (0.005) 74.07 

NUmero de hojas en rama 4.09 (0.254) 78.78 3.79 (0.241) 77.11 9.63 (0.414) 44.27 9.692 (0.36) 40.74 

Número hojas en roma/altura de rama OA3 (0.049) 144.76 0.47 (0.063) 162.45 0.39 (0.032) 83.42 0.337 (0.022) 70.03 

NUmero botones 15.14 (1.187) 99.44 14.08 (1.234) 106.65 63.132(8.197) 133.68 62.64 (6.184) 108.13 

NUmero llores 1.522 (0.248) 206.77 1.405 (0.223) 192.88 10.425(1.507) 148.81 10.642 (1.374) 141,46 

Número frutos maduros OA04 (0.102) 319.55 0.358(0.081) 274.58 4.76 (0.857) 185.66 4A6 (0.668) 164.04 

Masa foliar (g) 0.028 (0.0<¡1) 100.0 0.027 (0.001) 135.71 0.033(0.001) 69.69 0.038 (0.001) 84.21 

Areu foliilr (mm1) 470.054 (14.382) 80.02 438.02 (12.980) 79.69 234.82 (10.47) 68.68 405.15(12.26) 77.34 

Masa foliar específica (mg!nun2) 0.0620 70.54 0.0629 52.83 0.0945 37.77 00958 49.63 
(0.001673) 0.000779) (0.00159) (000185) 



Tabla 4. Análisis de Varianza de caracteres vegetativos y reproductivos en familias de Anoda cris/a/a correspondientes a dos poblaciones (ruderal yarvense). 
creciendo en dos ambientes contrastantes. (Resultados de Fpara modelo tipo III de efectos fijos). (Se indican los grados de libertad (g.l.), los cuadrados medios 
(CM), el radio F)' la significancia: p< 0.05' ; p< 0.01": p<O.OOI'''). 

CanlCler Ambiente Población Familia (población) A,P A x F(poblaclón) Residual 

CM F CM F CM F CM F CM F 
6,.1. = 1 E,./ = 1 /5,./. : 49 E,.I. '" J 6,./. '" 49 6,./. :. 434 

Hojas totales 30.698 263.789·" 0.001 0.008 0.176 1.512· 0.069 0.589 0.126 1.086 0.116 

Ramas totales 5.138 138.259·" 0.01 0.447 0.0]7 1.617" 0.002 0.089 0.029 1.255 0.023 

Altura dI!! e:je: 6.055 55.736·" 0.166 1.005 0.165 1.515· 0.201 1.851 0.094 0.869 0.109 

Hojas totales/altura del e:je: 17.5\5 88.508"· 0.275 0.978 0.281 1.422· 0.2]6 1.195 0.[97 0.994 0.198 

Número de: ranlllS e:n eje 2.015 187.982·" 0.002 0.224 0.0\4 1.308 0.025 2.374 0.011 1.0][ 0.011 

Número ramas e:n e:jelaltura del eje: 2.649 74.759"· 0.019 0.528 0.027 0.757 1-324e:-5 3.737e-4 0.041 1.162 0.035 

Número hojas en eje 5.672 162.55··· 0.063 1.066 0059 1.695·· 0.039 1.127 0.032 0.910 0.035 

Número hojas en eje/altura de eje 0.023 0.662 0.016 0.448 0.037 1.060 0.044 1.254 0.026 0.748 0.035 

Altura de rama 11.266 176.507··· 0.049 0.765 0.079 1.239 0.134 2.092 0.071 1.118 0.064 

Númc:ro de: ramas t:n rama 1.248 291.087·" I.84E.o5 0.003 0.007 1.674·· 0.002 0.489 0.006 1.382 0.004 

Número de: ramas en ramalaltura de rama 4.946 174.292··· 0.015 0.517 0.030 1.065 0.016 0.563 0.026 0.918 0.028 

Número de hojas en railla 2.633 297.296··· 3.384E-05 0.004 0.010 1.177 0.009 0.996 0.010 1.162 0.009 

Número hojas e:n rama/altura de rama 0.315 2.456 0.128 1.575 0.081 0.631 0.038 0.382 0.099 0.773 0.\28 

Número botones 16.509 200.932·" 0.046 0.379 0.121 1.476· 0.134 1.630 0.094 1.145 0.082 

Número flore:s 4.01\ 110.515··· 0.029 0.596 0.049 1.994··· 0.040 1.107 0.036 1.48\· 0.024 

Numero frutos maduros 1.408 71.664"· 0.004 0.171 0.022 1.944··· 0.006 0.280 0.020 1.745·· 0.011 

masa foliar 0.303 12.182" 0.028 2.878 0.025 7.527··· 0.015 1.572 0.010 2.892··· 0.003 

Arca foliar 1194.68 4.023 190.468 1.769 296.95\ 7.488··· 219.268 2.037 107.6418 2.700·" 39.868 

masa foliar especifica 0.002 321.100··· 2.642E-6 0.582 5.972E-6 3.087"· 5.680E-8 0.013 4.538E-06 2.345·" 1.935E-6 



Ibla S. - Análisis de Varianza univariados para caracteres reproductivos y foliares. Estos se aplicaron para detenninar la 
:nificancia de las interacciones ambiente x familia (población) (p < O.OS.: p < 0.0.··; p < 0.001···). 

.'arácter RuderaJ Arvense 
Bosque Natural Terreno de cultivo Bosque Natural Terreno de cultivo 

g.1. CM F g.1. CM Ji g.l. CM F g.l. CM F 
Umero flores f" 24 f~ 0009 "" f" 24 f" 0051 0593 r~~ f~ o 008 1.417 f" 25 f .. 0089 1880' 

r-136 ~o"'" r- 81 r- OOSó f"'ln ."0001 r- 95 f'" (1)47 

Umero frutos maduros f'" ~4 (- OWI 0749 f~ 24 f" o 029 0435 f- ~~ f~OOOI 1.149 (- 25 f~ (J1)42 1.851' 
r-136 r- OlIO:! ~81 r" o 0C!9 F 112 f"'0())\ r- 95 r- o 0:3 

lasa roliar f" ~I (- 3414 6920·" (~ 21 f" 9LlO6 3.228'" fE 25 f-21D5 4883'" f" 25 f-2199 6341'" 
r- 662 f'" 49 34 f" 481 f'" 29494 r" 661 ,"4349 ."625 r~ 34 688 

rea foliar f~ ~1 fo o 012 6.111'" f" 21 f= o 010 3 ~5\'" f" ~5 1"0014 4667'" foo 25 f .. 0025 66~" 

,- 662 r- 0(()3 r- 487 r- o 003 r" 667 r-0003 ,""625 r"O~ 

lasa foliar específica (- 21 f~ l~e·5 2336'" f= 21 f" l~e·5 3377'" f" 25 f= lxe·5 4923'" f- 25 f= 3 9x~..s 1709"· 
~662 ,~2 5""..s r- 481 ,-l.h~..s ,=667 ,~ 1.1.",,·6 'E 625 ,= 2.he-6 
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Tabla 6.- Resultado de los Análisis de Covananza entre algunos caracteres vegetativos, reproductivos y 
foliares y la cantidad de luz recibida (Ilmoleslm~/seg) de los individuos de las poblaciones roderal yarvensc 
de Anoria cristo/a creciendo en el bosque natural (p< 0.05*: p<O.O 1 **: p<O.OOI "*). 

Carácter Or1&en Radiación Origen 1 Radiaclón R"ldual 

g,I,~ 1 g./.'" 1 g./,-I g./." 304+ 

CM. F C\{ F C.AI. F C.A!. 
Hojastolllles 0,0~99 0.598 0,897 8,938" 0.280 2.792 0.1004 

Ramas en la rama O,OOIi 0.676 0,011 1.016" 0.009 ~.497° 0.002 

i\.ltura de la rama 0.031 0.730 0.799 11.4970 " 0.102 1.472 0.069 

Botones totales 0,025 0.497 0.482 9.722u 0.099 2.007 0,049 

Frutos maduros 0,0002 0,17] 0,017 12,3900 " 0.0007 0.461 0.001 

Masa foliar 77.237 1.419 64.273 1.181 379.604 6.976" 54.420 

Arc:a foliar 0,013 3.561 0,037 9,945" 0.022 5.9280 0.004 

Masa espo: .. :ifica 8:\.:·~ 1.935 l:\c·5 0.334 1"0:·5 0.314 4"0:·5 

+ para caracteres foliares los g.1.- 1368 
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Figura 1 Valores promedio de 19 caracteres vegetativos y reproductivos de dos poblaciones 

de A. crislata creciendo en: bosque natural y terreno de cultivo. Se indican los errores 

estándar 

Figura 2. Normas de reacción para caracteres reproductivos y foliares de familias de 

hermanos completos procedentes de dos poblaciones de A. cristata analizadas en un 

experimento de trasplantes reciprocas. 

Figura 3. Relación entre la radiación fotosintéticamente activa (PAR) y algunos caracteres 

vegetativos y reproductivos en dos poblaciones de A cristata (ruderal ____ vs arvense _ 

_ _ _ _ ) creciendo en el bosque natural. 
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CAPiTULO V 



VARIACIÓN GENÉTICA Y PLASTICIDAD FENOTÍPICA EN Alloda cristata: 

TOLERANCIA AL CORTE EN POBLACIONES RUDERALES y ARVENSES. 



INTRODUCCIÓN 

La habilidad de las plantas para reducir el efecto negativo sobre la adecuación del 

daño provocado por factores fisicos (concentración de metales pesados, stress hidrico) y 

biológicos (herbívoros, patógenos) (Marshall, Levin & Fowler, 1986, lordan, 1992; Belsky 

el al. 1993; Dudley & Schmitt, 1995; Salemaa el al 1999) constituye un mecanismo 

adaptativo.(Hochwender el al. 2000). En particular, el daño por herbivorismo puede afectar 

el crecimiento de la planta, su capacidad reproductiva y sobrevivencia (Lennartsson el al. 

1998), por lo que se espera la evolución de adaptaciones que reduzcan el riesgo de daño o 

los efectos negativos sobre la adecuación de las plantas (Barrett 1988; Holt 1988). Se han 

propuesto dos tipos de adaptaciones que ocurren en las plantas relacionadas con el daño 

causado por herbívoros: 1) estrategias de evasión, que incluyen escape en el tiempo 

(fenológicas), y presencia de defensas fisicas y químicas (Baldwin el al. 1990) y 2) 

estrategias de tolerancia, relacionadas con un crecimiento compensatorio después del daño 

(Maschinskí y Wítham, 1989; Rosenthal y Kot.nen 1994; Marquis 1996; Salemaa el al 

1999). La respuesta compensatoria puede variar dentro y entre especies, desde la no 

compensación hasta diferentes grados de compensación (no compensación, 

subcompensación y sobrecompensación) según la disponibilidad de recursos para el 

crecimiento (Verkaar 1986; Lennartsson el al. 1998; Maschinski y Witham 1989). 

El estudio de la respuesta compensatoria es importante en las malezas, especialmente 

anuales, que crecen en los agroecosistemas ya que están sujetas a las presiones de selección 

impuestas por las prácticas agrícolas (p.ej., regímenes de fertilización, irrigación, deshierbes 

químicos o manuales), algunas de las cuáles pueden tener un efecto similar al herbivorismo 
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(i.e. deshierbes manuales). Muchas especies de malezas han evolucionado características que 

son adaptativas bajo condiciones de perturbación continua (Barrett 1988; Turner 1988). 

Para las plantas domesticadas se han propuesto una serie de caracteres, resultado de 

la selección humana, que las diferencian de sus parientes silvestres y están relacionados con 

la disminución o pérdida en general de los mecanismos de evasión (pérdida o disminución de 

los mecanismos de protección y de la concentración de metabolitos secundarios), en parte 

determinada por la pérdida de variación genética (Schwanitz 1966; modificados por Hanelt 

1986), aunque algunos de estos mecanismos de evasión están presentes en poblaciones que 

se encuentran en etapas incipientes de domesticación (e.g. arvenses en agrohábitats pueden 

presentar germinación temprana, rápido crecimiento, reproducción precoz)(Barrett 1988). 

Por el contrario, prácticamente no se ha analizado ni reconocido la evolución de los 

mecanismos de tolerancia (reducción de los costos en adecuación después del daño), el 

papel de la variación genética en la evolución de la tolerancia dentro de las poblaciones y su 

papel adaptativo a los ambientes antropogénicos. Debido a los costos en adecuación que 

produce el herbivorismo, la existencia de variación genética en plantas para compensar 

podría favorecer la selección de la tolerancia a los herbívoros o al daño en general (Fornoni 

y Núñez-Farfán 2000). 

En poblaciones naturales de plantas es vasta la literatura en torno al efecto del 

forrajeo en la tolerancia y la defensa como respuestas a esta actividad (Dyer, Turner & 

Seastedt 1993; Noy-Meir 1993; Tumer, Seastedt & Dyer 1993), asi como las diferentes 

respuestas compensatorias (Lennal1sson el al. 1998; Weltzin el al. 1998; Paige 1999; 

Salemaa el al. 1999). En especies de importancia agronómica, se ha analizado el efecto de la 

defoliación en variedades silvestres y cultivadas de una misma especie (Lycopersicoll 

124 



esclIlentum) (Welter y Steggall 1993) o el daño por herviborismo entre especies silvestres y 

cultivadas evolutivamente cercanas del género Zea spp.( Rosenthal & Kotanen 1994 ; 

Rosenthal y Dirzo 1997). En estos estudios se ha demostrado que la tolerancia al daño es 

mayor en las poblaciones silvestres que en las cultivadas, que hay un decremento en la 

tolerancia asociado con una reducción en la complejidad de la arquitectura; la posibilidad de 

producir ramificaciones o ramets es menor que en plantas que cuentan con pocos o un solo 

eje. No obstante, en el estudio de L. esculentum, la mayor tolerancia de la variedad silvestre 

se asocia con un aumento en la acumulación de biornasa (una gran proporción correspondía 

a raíz y tallos) mientras que en la variedad domesticada, la mayor acumulación de biomasa 

ocurre en hojas. A niveles elevados de defoliación, la población silvestre también mostró 

mayor tolerancia que en la domesticada. En el caso de las especies de Zea, la especie 

silvestre (en este caso la especie perenne), no mostró efectos negativos a la defoliación en 

varías caracteres analizados (producción de grano, peso de la planta, altura de la planta) y si 

una respuesta sobrecompensatoria para el número de ramets vivos y la longitud del ramet. 

El resto de las especies de Zea tuvieron un decremento en estos atributos. 

En el caso de plantas que crecen en ambientes antropogénicos, además del posible 

efecto del herbivorismo, existen ciertas prácticas culturales que también producen daño en 

las plantas (i.e.corte) durante alguna parte de su ciclo de vida y por lo tanto su adecuación. 

Algunas especies tienen la capacidad de regenerar, lo cual dependerá de factores intrínsecos 

como: 1) la arquitectura de la planta, 2) ciclo de vida, 3) número y posición de los 

meristemos de crecimiento, 4) patrones de reasignación de los nutrimentos después del 

daño, pero también de factores extrínsecos coma 1) la cantidad de daño, 2) el momento en 

que se realice y 3) las caracteristicas del ambiente externo (Maschinsky y Whitham. 1989; 
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Rosenthal & Kotanen 1994). Estudios previos de malezas creciendo en ambientes 

antropogénicos han descrito el efecto del corte en la ramificación y cambio en la asignación 

de recursos en Brassica campestris (Bye 1979). El estudio de la respuesta plástica a la corte 

controlada en dos especies de Amaral1lhlls (A. cruentlls L. yA. hypochondriaclIs L.) 

utilizadas con el mismo fin en la Sierra Norte de Puebla, detectó diferencias en la respuesta 

plástica en caracteres como biomasa de las semillas y las hojas, ramificación, biomasa y área 

foliar, posiblemente debidas a una capacidad diferencial en la producción de meristemos, 10 

que sugiere que la plasticidad observada es resultado de la selección (Martinez el al. 1999). 

El daño provocado por herbivorismo. aún cuando tiene un costo asociado en la 

adecuación, puede generar una respuesta compensatoria que puede ser favorecida por la 

selección si existe variabilidad genética dentro de la población (Fornoni y Núñez-Farfán 

2000). Por lo tanto, el análisis de la variación en la respuesta de diferentes genotipos a 

distintos regímenes de daño (normas de reacción) puede aportar información respecto al 

potencial evolutivo de la tolerancia (Via y Lande 1985; Sultan y Bazzaz 1993a y b; Núñez

F añan y Dirzo 1994). 

En la región nahuatl de Santiago Mamalhuazuca (Estado de México) las hojas de A. 

crislata se usan como alimento durante el verano (Rendón, Bye y Núñez-Farfán. En 

revisión). Esta especie presenta un tipo de crecimiento indetenninado que se caracteriza por 

el crecimiento de un eje principal y el desarrollo de ramas laterales. En cada una de las hojas 

del eje y de las ramas laterales se encuentran meristemos en la base de las hojas que pueden 

potencialmente producir ramas y hojas nuevas. El corte del meristemo apical y de ramas 

laterales (que ocurre cuando cortan las ramas para consumirlas) induce el rebrote y la 

producción de ramas laterales secundarias y terciarias. La gente recolecta las ramas y hojas 
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de individuos que crecen dentro de sus solares o campos de cultivo (arvenses) (H. Rendón, 

obs. pers.), por lo que se esperaría que la práctica realizada por los campesinos pudiera 

seleccionar individuos con una mayor tolerancia al corte en la población arvense. Por el 

contrario, no se esperaría selección para incrementar la tolerancia en la población ruderal de 

A. cristata, ya que no constituye una presión selectiva para las poblaciones silvestres puesto 

que no están asociadas a los agrohábitats 

El presente estudio pretende responder si: 1) ¿existen diferencias en tolerancia entre 

las poblaciones ruderales y arvenses como respuesta al corte?, 2) si es así ¿en que rasgos 

ocurre la respuesta? Finalmente, 3) ¿existen diferencias en las normas de reacción de la 

tolerancia a al corte entre genotipos de dos poblaciones, ruderal y arvense, de Anoda 

crista/a? 

MA TERIALE.~ Y MÉTODOS 

La especie 

AllOda crislala (L.)Schlecht. (Malvaceae) es una maleza anual que se distribuye 

desde los Estados Unidos hasta Bolivia, Argentina y Chile (Fryxell 1988; York el al. 1995; 

Vangessel & Westra 1997; Walker & Tilley 1997; Vangessel el al. 1998). En México se 

encuentra en varios ambientes: como ruderal (en hábitats de vegetación perturbada y como 

arvense (dentro de diferentes agroecosistemas). A. cristata es utilizada como alimento y 

medicina en la región central y sur de México (cap. 2). Se reporta gran variación 

morfológica (Fryxell 1988; Vangessel el al. 1998) en su rango de distribución. A nivel local 

existe diferenciación morfológica para algunos caracteres de historia de vida entre 

poblaciones ruderaJes y arvenses (Rendón y Núñez-Farfán en revisión). 
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Diseño Experimental 

De una muestra de 2S familias de hermanos completos de la población ruderal y 26 

de la población arvense obtenidos en un estudio previo por autofecundación (cap. IV), se 

utilizaron semillas de 10 familias de la población ruderal y 1 I de la arvense, elegidas 

aleatoriamente. Las semillas se germinaron de acuerdo con la metodología descrita en 

trabajos previos (Rendón y Núñez-Farfán en revisión). Las plántulas se trasplantaron a una 

parcela de cultivo ubicada en la comunidad de Santiago Mamalhuazucan, Estado de México, 

que funcionó como un "jardín común". El experimento consiste de "jardín común" utilizando 

un terreno de cultivo (el mismo que para los experimentos de 1996 y 1997), que permita 

apreciar las posibles diferencias genéticas intra e interpoblacionalmente en la tolerancia al 

corte. Se introdujeron entre 8-15 individuos por familia de cada población, siguiendo un 

diseño completamente aleatorizado. Las plantas fueron asignadas a posiciones dentro de la 

parcela al azar en una cuadricula equidistante a 1 m. Se sembraron un promedio de 10.6 

(d.e. = 1.5 1) Y II (d.e. = 1.76) plantas por familia de la población ruderal y arvense, 

respectivamente. En total hubo 228 plantas en el jardín común, 106 ruderales y 122 

arvenses. 

Las plantas se censaron desde el momento del trasplante; a los 80 días del trasplante 

se aplicó el tratamiento de corte, que consistió en remover 50% del tejido vegetativo y 

reproductivo, incluyendo el eje principal. El tratamiento se aplicó a la mitad de las réplicas 

de cada familia, elegidas aleatoriamente para estar en el tratamiento de corte o sin él. De esta 

manera, hubo un promedio de 4.3 (d.e. = 1.16) Y 6.3 (d.e. = 0.94) individuos por familia sin 

corte y con corte, respectivamente de la población ruderal y de 5.4 (d.e. = 1.5) Y 5.7 (d.e. = 
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1.79) de la población arvense. En total hubo 102 y 122 plantas en el tratamiento sin corte y 

con corte, respectivamente, de las dos poblaciones. Las plantas fueron censadas durante 40 

días más al cabo de los cuales fueron medidas y cosechadas individualmente para obtener la 

masa seca de las diferentes estructuras vegetativas y reproductivas (Tabla 1). 

Durante el desarrollo del experimento se realizó el deshierbe en toda el área para 

evitar la competencia con otras malezas. El experimento finaJizó 120 días después de la 

fecha de trasplante, cuando las plantas habían alcanzado la madurez reproductiva, previo a 

las primeras heladas. 

El censo se realizó antes y después de la aplicación del tratamiento para verificar la 

posible presencia de diferencias entre ambas poblaciones y así realizar los ajustes necesarios. 

Las plantas completas se deshidrataron durante 60 días hasta obtener una masa constante y 

ya secas se separaron en tres partes: raíces, parte vegetativa (hojas y tallos) y reproductiva 

(botones, flores y frutos) y se obtuvo la masa seca (g) en una balanza electrónica. 

Análisis estadístico 

Todas las variables (Tabla 1) fueron transformadas para cumplir con los supuestos de 

normalidad (procedimiento JMP, 1995). Los conteos fueron transformados a sus logaritmos 

y las proporciones al arcoseno de su raíz cuadrada. 

Se aplicaron análisis de varianza anidados por carácter, para detectar variación de los 

caracteres antes del tratamiento (corte) entre poblaciones y entre familias anidadas en la 

población. Para cada caso, la población se consideró el factor fijo y las familias el factor 

aleatorio. Para el cálculo de las F's, el cuadrado medio (C.M.) de la familia Se utilizó como 

el denominador del factor fijo y el C.M. del error como denominador del factor aleatorio. 
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Las diferencias en la población sugieren diferenciación genética y las diferencias en las 

familias, variación genética dentro de cada población. 

Para analizar el efecto del tratamiento, el modelo se modificó con el fin de detectar 

las diferencias debidas al tratamiento, la población, las familias dentro de cada población, así 

como las interacciones tratamiento x población y tratamiento x familia anidada en la 

población. Se aplicaron ANOV A' s mixtos para diseños desbalanceados (Suma de cuadrados 

tipo IlI) (Sokal & Rohlf 1995) (GLM procedimiento SuperANOV A vI. 11 1991). El 

tratamiento (con o sin corte) y la población se consideraron factores fijos y las familias el 

factor aleatorio. El calculo de las Fs se realizó de acuerdo a los modelos desarrollados 

Underwood (1997) para tres factores y sus interacciones, tomando en cuenta si son factores 

fijos o aleatorios y considerando los criterios de Fry ( 1992) Y Tiffin y Rausher (1999) sobre 

como calcular las F's de acuerdo a la significancia o no de las interacciones. 

La significancia del tratamiento del corte indica un efecto del tratamiento sobre los 

caracteres analizados y la significancia entre las poblaciones indica diferenciación 

poblacional. El efecto significativo de la familia (población) indica variación genética entre 

familias dentro de cada población. La interacción tratamiento x familia indica la existencia de 

variación en la respuesta entre las familias al tratamiento del corte. 

En los caracteres donde se detectó variación genética significativa entre las familias 

dentro de las poblaciones, se realizaron ANOVA's univariados para determinar en cuál 

población ocurren las diferencias significativas entre las familias, ya que el análisis no detecta 

si la variación genética ocurre en ambas poblaciones o solo en una de ellas. Además, los 

hermanos completos obtenidos por autofecundación (como es el caso de este estudio) 

comparten 1/4 de la varianza aditiva (más la varianza dominante, epistática. ambiental e 
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interacciones); la estimación de la variación genética en los análisis de varianza mixtos 

asumen valores pequeños de varianza epistática y aditiva y, por lo tanto, es necesario 

realizar una estimación más conservadora de la variación genética (Fomoni y Núñez-Farfán 

2000). 

RESULTADOS 

Variación genética inter e intrapoblacional 

Antes del tratamiento.- Los Análisis de Varianza no mostraron diferencias 

significativas entre ambas poblaciones (i.e., ruderal, arvcnse) para ninguno de los caracteres 

analizados. Se detectó variación genética entre las familias únicamente para el número de 

ramas primarias (p< 0.01) Y el numero de ramas totales (p< 0.01) (Tablas 2 y 3). 

Después del tratamiento. - La mayoria de los caracteres mostraron un efecto 

significativo del tratamiento, con excepción del número de ramas secundarias, número de 

botones en ramas secundarias, peso seco de la raíz (g) y biomasa de ramas y hojas (%) 

(Tabla 2)(Figura 1). La respuesta al corte se dio en dos sentidos·. 1) Sobrecompensación: 

Hubo un incremento significativo en los valores promedio que se registró en las hojas en 

ramas secundarias, número de ramas terciarias (que mostraron un incremento del 25.1%) y 

la biomasa de raiz (que mostró un incremento del 17.5%) (Tablas 2 y 3)(Figura 1) Y 2) 

Subcompensación: Se detectó un decremento de los valores promedio en caracteres como 

número de hojas en el eje, número de hojas en ramas primarias, número de hojas totales, 

número de ramas primarias (que decreció en casi 50%), número de ramas totales, número de 

botones en el eje, número de botones en ramas primarias, número de botones totales (que se 

redujo en casi 30%), número de frutos maduros (se redujo a más del 80%), peso seco de 
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ramas y hojas (reducción al 30%), peso seco reproductivo (que se redujo un poco más del 

40%) peso seco total (reducción al 30%) y biomasa reproductiva (reducción al 17%) (Tabla 

2 y 3)(Figura 1). 

Se encontraron diferencias significativas entre poblaciones en seis caracteres. La 

población ruderal presentó valores promedio mayores en el número de ramas secundarias, 

número de botones en ramas primarias y secundarias y consecuentemente, en botones totales 

(20%). La población arvense presentó valores promedio mayores en el número de botones 

en el eje y en la asignación de biomasa a la raíz (20%) (Tablas 1 y 2). 

Se detectó variación genética significativa dentro de las poblaciones en caracteres 

relacionados con la reproducción como el número de botones en ramas secundarias (p < 

0.001) número de botones totales (p< 0.001) Y número de frutos maduros (0.001) (Tablas 1 

y 2)(Figura 2). 

La interacción población x tratamiento fue significativa para el número de botones en 

el eje y la biomasa reproductiva (hay un decremenlo significativo en la biomasa reproductiva 

de la población arvense, mientras que la ruderal se mantiene prácticamente constante). 

Variación genética intrapoblacional y normas de reacción 

El análisis de la variación genética dentro de cada población (Tabla 3) mostró que 

existe variación genética entre las familias de la población ruderal para el número de botones 

en ramas secundarias, botones totales y frutos maduros; en la población arvense se detectó 

variación genética para los dos últimos caracteres. En ningún caso se detectó interacción 

significativa del tratamiento x familia (procedencia), lo que sugiere que las normas de 

reacción Son paralelas. 
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Los análisis univariados mostraron que existe variación genética entr~ las familias 

dentro de ambas poblaciones para el número de frutos maduros. El efecto del corte produce 

respuesta fenotípicas similares y por tanto no se detecta variación genética en ambas 

poblaciones. En el caso del número de botones en ramas secundarias y botones totales, 

solamente se observa variación genética entre las familias de la población arvense. (Figuras 

2) (Tabla 3) 

DISCUSiÓN 

El efecto del tratamiento de corte provocó diferentes respuestas en las características 

analizadas en la población ruderal y arvense de A. cristala., sugiriendo la existencia de 

tolerancia a este daño. Ambas poblaciones presentaron una respuesta compensatoria en 

algunos caracteres vegetativos y de asignación de recursos. Se detectó también una 

respuesta subcompensatoria en la mayoría de los caracteres vegetativos y reproductivos. 

La existencia de diferencias significativas entre ambas poblaciones en algunos 

caracteres (varios de ellos reproductivos) sugiere la existencia de diferenciación genética, 

como lo indican los estudios previos. 

A pesar de las evidencias de diferenciación genética, no se observa una selección 

hacia rasgos de interés particular para los campesinos de Santiago Mamalhuazuca, sin 

embargo. dentro del agro hábitat coexisten genotipos con diferentes respuestas de tolerancia 

(compensación y subcompensación) y existe la variabilidad genética disponible para que 

evolucionen genotipos hacia una tolerancia mayor. 
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Respuesta compensatoria 

Diversos trabajos han reportado diferencias en la habilidad compensatoria de las 

plantas, desde la sobrecompensación (i.e. incremento en el número de frutos) (Paige y 

Whitham 1987; Lennartsson et al. 1997), hasta la compensación y subcompensación 

(Bergelson et al 1996) como resultado de simular herviborismo. Estas diferencias en 

tolerancia pueden ocurrir a nivel de la arquitectura de las plantas (incremento en la altura, o 

en la producción de ramas)(Paige y Whitham 1987; Bergelson et al 1996) o simplemente no 

hay efecto del corte sobre el tamaño de l. planta (Lennartsson et al. 1997). Asimismo, esta 

respuesta puede variar entre las diferentes estmcturas sometidas al estrés (Verkaar 1986; 

Lennartsson el al. 1998; Maschinski y Witham 1989). Puede ocurrir una reasignación de 

recursos hacia estructuras que promuevan el crecimiento posterior al daño (Hochwender el 

al. 2000)( e.g. aumenta la asignación de recursos a la producción de nuevas hojas a expensas 

de tejidos no fotosintéticos como raíces, tallos y estructuras reproductoras; Noy-Meir 1993) 

o incrementarse la actividad metabólica de los meristemos remanentes, siempre y cuando 

haya disponibilidad de éstos, asi como de recursos (Geber 1990; Fornoni y Núñez-Farfan 

2000)(i.e. las hojas remanentes pueden incrementar su tasa fotosintética por unidad de área y 

masa; mejoramiento del aporte de agua y nutrientes a las hojas remanentes, lo que resulta en 

un incremento en la tasa de crecimiento o en un mayor periodo de crecimiento; aumenta la 

eficiencia fotosintética y se reduce la senescencia en las hojas jóvenes, en comparación con 

las hojas viejas removidas). 

Es posible que estos mecanismos compensatorios puedan modificarse en función de 

la frecuencia e intensidad de la herviborismo. Asimismo, aunque la compensación no es un 

mecanismo coevolutivo con el herbívoro, la selección debida a una presión continua del 
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herbívoro puede favorecer alguna de estas respuestas. Esto tiene que ver, entonces, con la 

historia de los organismos (ambiente de donde proviene, presiones de selección naturales, 

etc.) 

En Aliada cristata el efecto del tratamiento generó básicamente dos respuestas que 

indican tolerancia. Por una lado, una respuesta subcompensatoria en ambas poblaciones, que 

aparentemente está mitigando los efectos negativos del tratamiento de corte (Keya 1997; 

Salemaa el al. 1999) (p.ej., número total de botones y el número de frutos maduros). Por 

otro lado, una respuesta compensatoria que se observa en aquellos caracteres que no 

difirieron significativamente con el tratamiento, como el número de botones secundarios, lo 

que sugiere la disponibilidad de merislemos florales que estuvieron activos después del 

corte; el número de ramas secundarias así como de las mismas ramas secundarias e incluso, 

se observó un incremento significativo de ramas terciarias. Algunos estudios han 

demostrado que aún en periodos avanzados de desarrollo de las plantas, es posible inducir la 

ramificación, aún cuando esta pueda verse afectada por el pico de floración (Lennartsson el 

al. 1998; We1tzin el al. 1998). 

La producción de masa seca (gr) resultó en un decremento por el efecto del corte. 

Como la masa seca de la raíz se mantuvo constante, la reducción se dio en la biomasa aérea 

(vegetativa + reproductiva){Figura 3). En otros estudios se ha demostrado que la 

producción de masa seca (gr) puede sufrir un decremento por el efecto del corte controlado. 

La remoción del 25% del área foliar en plantas de Asclepias ~yriaca provocó un decremento 

significativo en la acumulación de biomasa, sugiriendo una respuesta subcompensatoria para 

el daño. Sin embargo, en el estudio con las dos especies de Amaran/hus se observó que las 

plantas sometidas a corte producían mayor biomasa foliar. 
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El cambio en la relación raízJparte aérea sugiere que ocurrió una reasignación de 

recursos, como se ha reportado en otros estudios. Posiblemente este cambio en la 

proporción esté relacionado con el almacenamiento de nutrimentos potencialmente 

disponibles para la producción de hojas y ramas secundarias y terciarias, así como de 

estructuras reproductivas (Figura 3). Diferencias en la cantidad de recursos asignados a la 

biomasa subterránea se han obst:rvado en t:species con diferente fenología (deciduas o 

perennes), lo que está relacionado con sus estrategias de almacenamiento (ej. deciduas 

almacenan más en tallos o raices; perennes almacenan más en hojas) (Salemaa el al. 1999). 

Sin embargo también se ha reportado que en algunas especies leñosas y en gramíneas, el 

corte reduce la acumulación de biomasa a la raíz (Engel el al. 1998; Lennartsson el al. 

1998). En plantas anuales como Triticosecale Witt. y Hordeum vulgare L., se ha visto que 

la producción de raíz disminuye en peso y en profundidad en función del número de cortes 

(Bonachela 1996). Por el contrario. Paige (1999) reportó que en algunas plantas ocurrió un 

incremento en el diámetro de la raíz (que se puede considerar una estimación indirecta del 

incremento en biomasa) cuando el tratamiento de herbivorísmo se aplicaba a 1 cm de altura, 

mientras que en otras no hubo respuesta al tratamiento. El mismo autor menciona que 

algunas especies pueden sufrir un decremento en la producción de las partes aéreas como 

resultado de la defoliación, mientras otras presentan una respuesta inversa (Hochwender el 

a./2000). En el estudio de las especies de Amaral1fhus se encontró que mientras A. croelllus 

presentaba una respuesta sobrecompensatoria (incremento en la biomasa a la producción de 

semillas) resultado de una reasignación de recursos, en A. hypocholldriaclIs no hubo cambio 

en la asignación de biomasa como resultado del corte. 
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Otro factor que puede contribuir o no a una respuesta a la tolerancia pueden ser el 

momento en el que se realizó la corte. Trabajos previos han mostrado que el tratamiento de 

defoliación y el tiempo de aplicación afectaron significativamente y de manera negativa la 

tasa de crecimiento del tallo (mgldia) y de la raíz (g planta) (Weltzin el al. 1998) en 

Prosopis glandulosa. Sin embargo, la capacidad de mantener una tasa de crecimiento lento y 

constante corno respuesta a la corte, se consideró una respuesta de tolerancia de P. 

glandulosa, tal como ocurrió en A. cris/ata. 

También se ha observado que la aplicación del corte en etapas avanzadas del 

desarrollo de las plantas, reduce considerablemente el número de frutos inmaduros y 

maduros en Gel1lianella campeslri.\·, así como la proporción de frutos maduros sobre los 

inmaduros (Lennartsson el al. 1998), aunque siempre se registró una respuesta 

sobrecompensatoria. Otro estudio realizado con Ipomopsis GKwega1a (Juenger & Bergelson 

1997) mostró que el corte disminuyó significativamente el número total de semillas por 

planta, así como la altura final de la planta, pero aumentó el número de ramas producidas en 

los meristemos laterales. Los mismos autores mencionan que la capacidad 

sobrecompensatoria de esta especie está en función de la disponibilidad de nutrientes y de 

polen disponible. Sin embargo, otros autores sugieren que el efecto del corte sólo retarda el 

momento de producción y maduración de los frutos (Lennartsson el al. 1998). 

Otro aspecto que pudo influir es la disposición de los meristemos en la planta y la 

arquitectura misma. Se ha demostrado que las plantas que tienen múltiples meristemos 

apicales y que son sometidas a corte, no siempre utilizan más eficientemente los recursos 

limitantes en comparación con plantas que presentan dominancia apical y no son cortedas 
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(Juenger y Bergelson 1997). En el presente estudio, la corte se realizó cuando muchas de las 

plantas ya tenían botones florales, por lo que la respuesta fue subcompensatoria. 

Diferenciación genética 

La existencia de diferencias significativas entre ambas poblaciones en caracteres 

relacionados con la ramificación secundaria, la biomasa y la adecuación sugiere que la 

tolerancia ha evolucionado de manera diferente entre ambas poblaciones. Por ejemplo, el 

número de ramas secundarias mostró un comportamiento diferente a lo esperado. Si el 

manejo promueve, a través del corte, una mayor ramificación y producción de hojas, 

entonces se esperaría que la población arvense mostrara un valor promedio mayor, sin 

embargo no ocurrió así. En el caso de las estructuras reproductivas, la producción de 

botones en ramas primarias y secundarias (población significativo, P < 0.05 en ambos 

casos), así como la asignación de biomasa a la reproducción (T x P significativa, P <0.05) 

indican que el corte afectó más drásticamente a la población arvense. Previo a1 corte, el 

valor promedio en ramas primarias fue mayor en la población arvense. Con el tratamiento, 

este valor promedio decreció drásticamente. Al parecer, la población arvense permaneció en 

un estado vegetativo, mientras que la población ruderal, aún con una respuesta 

subcompensatoria, produjo más estructuras reproductivas. Se ha visto que la corte retarda el 

momento de la reproducción (Keya 1997), y esto pudo haber ocurrido en la población 

arvense. 

La proporción de raíz en relación a la parte aérea, que fue mayor en la población 

arvense, podría reflejar posibles variaciones en la habilidad de ambas poblaciones para 

adquirir agua y nutrientes. (Engel el al 1998) y asi asegurar la distribución de nutrimentos al 
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resto de la planta, incrementando su eficiencia, En consecuencia, existen respuestas 

subcompensatorias diferentes entre ambas poblaciones: 1) la arvense incrementa los tejidos 

destinados a la acumulación de nutrientes (raíz) y 2) la ruderal asigna a la parte reproductora 

a expensas de la producción de tejido de reserva. Esto sugiere la existencia de diferencias en 

las historias de vida y que estas respuestas también se reflejaron por el efecto del corte. 

Estudios previos realizados con esta misma especie han mostrado que además de los efectos 

ambientales sobre la respuesta fenotípica, existe diferenciación en caracteres vegetativos y 

reproductivos y posiblemente existan procesos de selección natural entre ambos ambientes 

(Rendón y Núñez-Farfan en revisión, cap.3; cap 4). Sin embargo, esto no necesariamente 

implica que ha evolucionado ulla mayor tolerancia en la población arvense corno resultado 

del corte que realizan los campesinos anualmente. 

Variación genética a la tolerancia y adecuación 

El hecho de encontrar muy poca variabilidad genética entre las familias dentro de 

cada población, indica que existe una "convergencia plástica" (Sultan 1987). Esto es, la 

habilidad de diferentes genotipos a expresar un fenotipo similar en respuesta a un estrés 

ambiental particular (Sultan & Uazzaz 1993a). Al parecer, esta convergencia plástica es muy 

común en caracteres que contribuyen directamente al ajuste funcional de las plantas al 

ambiente (como sería la variación en la asignación de recursos a la raíz, tallos y hojas) y 

puede reflejar la importancia selectiva tan variable de diversos caracteres funcionales 

sometidos a condiciones diferentes. Por el contrario, los caracteres con mayor variación 

genética (familia dentro de población significativa) fueron aquellos relacionados con la 

reproducción. 
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El hecho de no observar variación genética en la respuesta a la tolerancia por el 

efecto del corte para la adecuación (variación en las normas de reacción), sugiere que la 

cantidad de daño que realizan los campesinos (al menos la simulada en este experimento) 

rebasa el límite en el cuál los genotipos más tolerantes puedan lograr reproducirse. 

Posiblemente un porcentaje menor de tejido dañado ( cortado) podría favorecer la expresión 

de la tolerancia en determinados genotipos y favorecer la evolución de esta respuesta bajo el 

manejo actual que realizan los campesinos. 

Tolerancia, prácticas agrícolas y domesticación 

A pesar de la existencia de diferenciación genética entre ambas poblaciones en su 

respuesta a la tolerancia, no se pueden considerar indicadores directos de que existe una 

presión de selección directa y consciente sobre las poblaciones arvenses de A. crislata por 

parte de los campesinos de Santiago Mamalhuazuca, a pesar de que anualmente utilizan este 

recurso. Varios aspectos están involucrados: 1) el hecho de que los campesinos eligen 

plantas con atributos de las hojas y ramificación, pero no necesariamente son las más 

tolerantes; 2) la selección sobre determinados individuos prácticamente no existe y, por lo 

tanto no hay un indicador en las plantas sobre su nivel de tolerancia al corte; 3) el corte 

reduce la adecuación de los individuos por lo que, aún siendo los individuos más tolerantes, 

no estarían en ventaja reproductiva sobre los menos tolerantes, por lo que no se espera un 

incremento en la frecuencia de los individuos más tolerantes; 4) es posible que el proceso de 

selección o de evolución dentro del agrohábitat sea lento debido a que las poblaciones no 

están totalmente aisladas, y posiblemente exista flujo génico vía polen o de las semillas. Es 

necesario realizar estudios futuros para evaluar las posibilidades anteriores. 
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Tabla 1.- Caracteres vegetativos y reproductivos analizados antes y después de la aplicación 
del tratamiento de corte en dos poblaciones de A. cris/a/a. 

Carácter 

Arquitectura de la planta 
Número de hojas sobre el eje principal 
Número de hojas en mmas primarias 
Número de hojas en mmas secundarias 
Número de hojas totales 
Número de ramas primarias 
Número de ramas secundarias 
Número de mmas terciarias 
Número de ramas totales 

Componen/es de la reproducción 
Número de botones sobre el eje principal 
Número de bolones en ramas primarias 
Número de botones en ramas secundarias 
Bolones totales 
Número de frutos totales 

Asignación de biomasa 
Masa seca de raiz (g) 
Masa seca de hojas y ramas (g) 

Masa seca lotal (g) 
Masa seca reproductiva (g) 
Biomasa de la raíz (%) 
Biomasa de hojas y ramas (%) 
Biomasa reproductiva (%) 

antes 

• 
• 

• 

• 

• 
• 
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Tratamiento 
despúes 

• 
• 

• 
• 
• 

• 
• 

• 
• 
• 
• 

• 

• 



abla 2. Análisis de Varianza de caracteres vegetativos 'j reproductivos en dos poblaciones (ruderal y arvense) sometidas a un tratamiento de corte. Se indican los cuadrados 
eelios. el vaJor de F y la significancia para los factores y las interacciones estimados en los factores y las interacciones de las variables antes y después del tratamiento (P < 
.05·~ P < 0.0 l··; P < 0.001···). 

Carácter ANTESDELTRATAMITENTO DESPUÉS DEL TRATAMIENTO 

Población Familia (Población) Residual Poblacibn Tratamiento (con .. ) Poblacián x Familia (Poblacián) Tratamiento x Residual 
TralamienlO Familia (Pohladon) 

MS F MS F MS ;\-15 F MS F MS F MS F MS F MS 

gl- 1 gl M 19 gl- 207 gl" / g/al 81 .. J gl-19 gl- 19 gl- 186 

ARQUITECTURA 

¡-';o. de hojas al .. 1 eje 0.001 0.263 0,00:- 1.215 0.002 0.007 1.948 3,131 917.0~ 0,009 3.152 0,004 U62 0004 1.-198 0.003 

No. d.: hojl1.'l en r.UlIns primarias 0,0287 1,492 0,050 1,-187 0,033 0,029 1-192 3.198 39~ -109 0,002 0.058 0.019 0.635 0,008 0.269 0.030 

So. ,k hojn~ "11 nlllms s"'~llndarias 0.209 I 1-16 O)H 6 __ ~.N· 0,061:- 0.524 0.182 1.560 0055 0-167 0.117 

So. d.: hojas 10lal.:s O.OO~ 0.099 0,033 1.562 0,021 0,088 1.752 2.027 109.283 0.0089 0.175 0.050 0.9% 0.018 0.366 0,051 

No ramas pr;11lari;~~ 0,027 2.66-1 0,010 206" 0.005 0.008 1 505 0,833 2,;0,191 00004 0.103 0.005 U20 0,004 0.87-1 0,00-1 

;-':0. ramas s<,cund:lrias 0.278 -1.632· 0.019 0577 0.006 0,165 0.060 1.612 oon 0.860 0.037 

No. ramas Icr¡;illflas 0.021) 0,750 0.127 6,730· 0.005 0.215 0,026 1.078 0,019 0.785 0.024 

No. ramas lotalo:s 0.027 2.664 0.010 2.06·· O.OOS 0.228 4,221 0.193 6.267" 0.0120 0.315 0.054 1,430 0,031 0.816 0.038 

REPRODUCCiÓN 

No. d~ bolon<,s t:n <,1 eje 0,002 0.300 0.008 U82 0.006 0.030 6,S26· 3.234 586.6~9 0.032 8.103" O.OOS U9S 0.006 1.412 0.004 

No. de botones.:n ramas primarias 0.020 0,708 0,029 1.614 0.018 0,465 6,75 l· 2.18-1 121.739 0.00008 0.005 0.069 1.566 0,018 OA08 0.044 

No. de bolones <'11 ramas secundariu 1.307 4,435· 0.039 0.550 0.028 0.246 0.295 2.579 0.071 0,623 0.114 

No. de bolones 1011lles 0.019 0.494 0.038 1.607 0.023 1.020 5.291· Ll65 30,976 0.033 0.411 0.193 2.375·· 0.038 0.463 0.081 

No. de frulos maduros 0,382 0.959 6.076 31.245 0.441 3.646 0.399 3.298" 0.194 1.609 0.121 



Tabla 2. Con!. 

--- ---
Cunictcr ANTES DEL TRATAMIENTO DESPUES D EL TRATAMIENTO 

Población Familia (Población) Residual Población TT1Itornio:nto Población ." Familia (Población) Tl"lIlamio:ntox Raid",1 
T .... tomio:nto Familia (Población) 

MS F MS F MS AlS F MS F MS F MS F MS 

,1 gl . /9 ,1 20- g/ ~ I gl"¡ gl - I gl - 19 gl ~ /9 g/"'/61 

ASIGNACION DE BIOMASA 

Peso ~eo de raíz (S) 0.002 O.OI~ 0.249 2.S89 0.004 0.048 0.128 1.47~ 0.096 1.108 0.081 

Peso seco de hoja. y nma. (SI 0.441 3.310 1.066 1.168· 0.009 0.527 0.131 0.143 0.149 0.844 0.116 

Peso ~o rcproduo:ti\"o (S) 0.553 2.517 3.113 22.528 0.403 2.5.33 0.21~ 1.348 0.138 0.868 0.iS9 

Peso leca total (8) 0.307 1.121 1.121 9.398" 0.042 0.299 0.05 0.969 0.119 0.851 0.139 

Biomas de r3iz (%) 0.055 9.171 00 0.054 21J.306 0.005 0.863 0.006 1.019 0.003 0.480 0.006 

Biomau de hojas y I"lIm.:n (~~l 0.018 3.230 0.001 0.114 0.022 2.061 0.006 O.SiS 0.010 0.899 0.011 

Biom.;t.~ n.:l'l"od,,~Ii\"~ (ouJ 0.005 0.5~6 0.101 15.884 0.058 5.40S· 0.010 0.899 0.006 0.600 0.011 



Tabla 3. Análisis de varianza intrapoblacionales para determinar diferenciación genética 
entre las familias de cada población (ruderal y atvense). 

Carácter Ruderal Arvense 
Sin corte Con corte Sin corte Con corte 
g.l. = 9 g.l.= 9 g.l.;:. JO g.l.= JO 

c.M. F CA!. F c.A!. F C.M. F 
Número de botones secundarios 0.158 1.279 0.155 1.279 0.1588 1.0077 0.287 2.827--
Número de botones totales 0.081 0.934 0.081 0.509 0.099 0.929 0.193 2.283-
NUmero de frutos maduros U.535 2.368- 0.070 1.374 0.397 2.287- 0.105 1.365 
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Tabla 4. Promedios (error estandar) de los caracteres analizados en dos poblaciones de A. cristata después de la aplicación del tratamiento de corte. 

Caractt'r ANTES DEL CORTE DESPUÉS DEL CORTE 

POBLACIÓ;o.; POBLACIÓN RUDERAL AR\'ENSE 

RUDERAL ARVENSE RUDERAL ARVENSE 
ARQUITECTURA 

SIN CORTE CON CORTE SIN CORTE CON CORTE 

No. de hojas en el ,:je 11.613 (0.228) 11.860 (0.222) 3.683 (0.484) 4.374 (0.455) 9.436 (0.409) 0.065 (0.065) 8.667 (0.429) 0.155(0.109) 
No. de hojas en ramas primarias 20.679(1.15~) 20.835(1.244) 49.861 (2.895) 51.661 (2.799) 71.641 (4.979) 36.161 (2.167) 68.456 (4.153) 36.161 (2.167) 
No. de hojas en ramllS secundarillS 29.040 (3.1 55) 27.061 (3.209) 27.513 (~.587) 30.000 (3.782) 27.123{5.oo9) 27.00 (4.076) 
No. de hojas totales 32.292 (1.315) 32.694 (1.407) 82,584 (5.361) 83.096(5,140) 108.590 (10.273) 66.226 (4.902) 104.246 (8.130) 62.310(5.064) 
No. ramas primarias 5.934 (0.220) 5,364 (0.243) 8.841 (0.374) 9.035 (0.390) 12.231 (0.566) 6.710 (0.234) 11.702 (0.546) 6.414(0.271) 
No. ramas secundarias 20,752 (1.304) 17.939 (1.367) 21.385 (2.4H) 20.355 (1.472) 20.000 (2.350) 15.914(1.390) 
No. ramas I.:n.-iarias 3.980 (1.080) 3.009 (0.691) 2.615 (1.349) 4,839 (1.5(0) 2.246 (1.103) 3.759 (0.837) 
No. ramas lotal.:l\ 5.934 (0.220) 5,364 (0.243) 33.574(2.188) 29.983 (2.066) 36.231 (3.836) 31.903 (2.626) 33.947 (3.505) 26.086 (2.126) 

REPRODlICCIÓN 

No. o;k bollln.:!! L'O ~I ~j~ 2.925 (0.205) 3.198(2.448) 3.574 (O.481) 3.739 (U.422) 9.128 (O.488) 0.081 (0.081) 7.386 (0.498) 0.155(0.109) 
No. de botones en ramas primarias 2.491 (0.405) 3,529 (0.643) 42.000 (2.882) 35.357 (2.396) 58,359 (5.667) 31.710(2.2S8) 46.526 (3.869) 24,379 (2.01 S) 
No. de botones en ratlIft!¡ secundarias 51.168(4.904) 39.~91 (4.676) 48.821 (8.~56) 51.645 (5.952) 42.035 (7.699) 37.190(5.411) 
No. de botones lotales S.415 (0.550) 6.727 (0.817) 96.74387.241) 78.687 (6.548) 116.308 (13.958( 84.435 (7.566) 95.947 (10.924) 61.724 (6.679) 
No. de frutos maduros 1.330 (0.287) 0.984 (0.236) 2.907(0.616) 0.2$4 (0.115) 1.542 (0.399) 0.460 (0.250) 

• ASIGNACiÓN DE BlOMASA 

Peso stC(l de raiz (g) 2.137 (O. 182) 2,211 (0.162) 2.282 (0.263) 2.035 (0.249) 2.390 (0.2n) 2.os1 (0.182) 
Peso seco dl! hojJls y ramas (g) 17.182(1.706) 16,163 (1.610) 20.450 (2.900) 14.889 (2.039) 19.102 (2.913) 13.533(1.533) 
Peso seco reproductivo (8) 4.465 (0.403) 4.315 (0.466) 5.535 (0.754) 3.714(0.414) S.882 (0.865) 2,912 (0.339) 
Peso seco total (g) 23.78 (2.21) 22.69 (2.19) 28.268 (3,851) 20.639 (2.587) 27.37~ (4.003) 18.496(1.981) 
Biomas de Rlliz (%) .103 (.0(13) .127(.006) .095 (.005) .109(.005) .110(.008) 0.143 (0.010) 
Bioma&l de ramas y hojas (%) .701 (.008) .686 (.001) .707 (.007) .697 (.012) .669(.015) .702(0.013) 
Bioma3ll reproductiva (%) .196(.008) .186(.009) .198 (.007) .194 (.013) .221 (.013) .155(0.013) 



Figura 1.~ Valores promedio de los caracteres vegetativos y reproductivos analizados en 

dos poblaciones de A. cristata. 

Figura 2. Asignación de recursos en dos poblaciones de Anoda cris/ata producida sin 

tratamiento y con tratamiento de corte: a) Masa total (gr); b) Proporción de raiz/parte 

áerea (vegetativa + reproductiva). 

Figura 3. Normas de reacción de familias provenientes de poblaciones ruderales y arvenses 

sin y con tratamiento de corte. 
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS 



Los resultados arrojados en el presente estudio no soporte a la hipótesis de que A. 

cristata se encuentre un proceso de selección artificial, ya que no se encontró 

diferenciación genética entre las dos poblaciones estudiadas en la mayoría de los 

caracteres analizados que son de interés para los agricultores. Se encontró diferenciación 

genética de algunos caracteres vegetativos y reproductivos pero es probable que ésta 

constituya una respuesta a las diferencias entre hábitats más que producidas por las 

diferencias por el manejo de los campesinos. Se encontró que ambas poblaciones de esta 

especie poseen gran plasticidad fenotípica y que modifica su respuesta de acuerdo con las 

condiciones del hábitat, en general, y en respuesta a factores ambientales (sombra-luz, sin 

corte-con corte). Al mismo tiempo, se detectó variación genética que potencialmente 

puede ser sujeta a selección natural y artificial. Sin embargo, ¿es una especie que está en 

proceso de domesticación incipiente, al menos en esta comunidad estudiada? Es 

importante tener claro, primero dónde se marca el inicio de la domesticación y que 

criterios deben tomarse en consideración para clasificar a una especie inmersa en el 

proceso de domesticación. 

Es un acuerdo generalizado que una planta ha entrado dentro del proceso de 

evolución bajo domesticación cuando los agricultores han iniciado un manejo de las 

poblaciones que difiera de las condiciones naturales. La justificación de esto es que las 

condiciones nuevas a las que se enfrentan las poblaciones incluyen aspectos como deriva 

génica, efecto fundador más las condiciones ambientales artificiales, todos ellos moldeados 

o dirigidos por el hombre. La aclaración debe hacerse en el sentido de si esto es selección 

artificial o no. Considero que dentro de los diferentes enfoques sobre el estudio de la 

domesticación ha predominado de manera implícita la idea de que la selección artificial 
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(análoga a la selección natural) es la fuerza principal, si no es que única, que moldea los 

procesos de evolución bajo domesticación. Por ejemplo, en los estudios arqueológicos se 

evalúan los productos de la selección, más no el proceso, y se ha considerado en muchos 

casos que la selección artificial ejerció el efecto principal. En los estudios morfológicos en 

los que se comparan poblaciones con diferente grado de manejo implícitamente se siguen 

analizando los productos de la selección aunque en una escala de tiempo menor. 

Si bien es cierto que la selección artificial (equivalente a la selección natural) es la 

fuerzas motor del cambio, considero que esta opera de manera intensa y continua 

solamente cuando los agricultores implícitamente han establecido los móviles de la 

selección (rasgos de interés). Sin embargo, es posible que los agricultores, aún teniendo 

definidos los rasgos de interés, no realicen el manejo adecuado para fijar las características 

genéticas de las poblaciones, sobretodo tomando en cuanta las limitantes a la 

domesticación misma. Por ejemplo la ausencia de variación genética, y la interacción 

genotipo-ambiente podrían impedir cualquier cambio progresivo. Esto significa que 

existen restricciones evolutivas importantes que jamás permitirán que una especie 

evolucione hacia otras formas, sin embargo las estrategias que siguen los campesinos 

hacen que estas poblaciones permanezcan interactuando de manera constante y 

permaneciendo dentro de cierto status en el proceso de domesticación. 

Finalmente, como la selección artificial es la fuerza evolutiva fundamental del 

cambio, el ambiente se considera un escenario estático en el cuál los fenotipos confluyen y 

se expresan de acuerdo a la información genética que porten. No se considera., 

precisamente, las interacciones genotipo-ambiente que pueden generar fenotipos que no 

necesariamente han sido resultado de la selección artificial. 
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En este sentido, se puede considerar que Alloda cristata está en proceso de 

domesticación incipiente porque las condiciones de manejo dentro de los agrohábitats 

(solares, milpas) son muy diferentes a aquellas del ambiente ruderaL La interacción con los 

campesinos es continua y, en términos de los modelos de domesticación propuestos por 

varios autores y de las formas de manejo de las especies, está siendo manejada in silu y la 

forma de manejo es tolerada, es decir, los campesinos permiten que los individuos crezcan 

y se reproduzcan dentro de sus diferentes agrohábitats. Lo que no está ocurriendo es una 

selección metódica, dirigida, consciente hacia aquellos rasgos de interés. Esta selección 

puede ocurrir en las diferentes formas de manejo propuestas por otros autores. Por 

ejemplo, para la tolerancia, algunos autores han propuesto que existe una "tolerancia 

selectiva" si los agricultores eliminan fenotipos indeseables y permiten la sobrevivencia y 

reproducción de aquellos deseables. En este sentido debe existir un móvil de selección que 

marque los criterios para elegir aquellos fenotipos que permanecerán dentro de los 

agrohábitats. Sin embargo, la tolerancia no siempre es selectiva y simplemente consiste en 

su definición más básica, permitir que los individuos sobrevivan y se reproduzcan en los 

agrohabitats, utilizándolos solo en una parte de su ciclo de vida. Esta diferencia "sutil" 

entre tolerancia selectiva y no selectiva marca un paso muy importante ya que es ahí donde 

están ocurriendo más intensamente los procesos de interacción genotipo-ambiente y la 

capacidad de responder de manera plástica a las condiciones nuevas (agrohábitats) y es 

precisamente con lo que "juegan" los campesinos cuando no está operando la selección 

artificial. No es de extrañar que muchas especies anuales que se han utilizado desde 

tiempos prehispánicos como el pericón (Tageles lucida), el toloache (Datura spp.) existan 
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------. ------------------------------------------------------

en los agrohábitats, los campesinos los utilicen de manera continua y, a pesar de eso, no 

sean especies que hayan sido sometidas a selección artificial. 

El aporte de este estudio radica en incorporar elementos teóricos y metodológicos 

de la genética cuantitativa para entender el papel del ambiente, la variación genética y las 

interacciones genotipo-ambie&e dentro del proceso de domesticación incipiente en Alloda 

cristata en la comunidad de Santiago Marnalhuazuca. Debido a que esta especie se utiliza 

en otras partes de la región central de México (Puebla, Guerrero, Marelas), sería 

importante analizar si los patrones observados en la comunidad de Santiago 

Mamalhuazuca se repiten o varian en otras comunidades y cuáles sería su efecto en los 

posibles rumbos que pudiera seguir esta especie bajo el proceso de domesticación. Esto es 

importante resaltar ya que la domesticación, además de ser un proceso lento y gradual que 

implica cambios morfológicos y genéticos, también es un proceso multilineal que puede 

llevar a una misma especie por diferentes caminos, generando fenotipos con rasgos 

diferentes. Específicamente, en el Estado de Guerrero se ha reportado la presencia de 

fenotipos "macho" y "hembra" de AIJada cristata, aparentemente resultado de la selección 

artificial. En este mismo lugar, la fonna de manejo de las poblaciones incluye el fomento y 

el cultivo, por lo que es de esperarse diferencias en los patrones de variación genética e 

incluso diferenciación genética. Sin embargo, es importante poner en consideración otros 

factores que pudieran estar presentes como el hecho de que sean especies diferentes o de 

que hay algún efecto de la poliploidia. 

Es importante analizar la biología reproductiva de A. crista/a, de la cual no existe 

ningún reporte, para entender cómo es el flujo génico en las poblaciones naturales y 

determinar con certeza hasta qué punto puede permitir o facilitar la diferenciación genética 
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entre poblaciones ruderales y arvenses. Junto con esto, el conocimiento de la variabilidad 

genética entre y dentro de las poblaciones es relevante para determinar los límites de la 

evolución de esta especie bajo el proceso de domesticación. 

Un aspecto que aún queda pendiente dentro de todos los modelos de evolución bajo 

domesticación desarrollados hasta el momento, es el referente a la medición del efecto de 

la selección humana. En todos los trabajos de domesticación es claro que el hombre actúa 

en mayor o menor medida, sin embargo no está cuantificado con qué intensidad y 

dirección es la fuerza dc la selección artificial. Este enfoque permitirá medir de manera 

directa la selección que actualmente están ejerciendo los agricultores sobre poblaciones de 

determinadas especies y más aún, modificar la intensidad y dirección de la selección y 

predecir le rumbo de la evolución de éstas a futuro. 

México es un país con una gran tradición en el uso de plantas con diversos fines. Una 

gran proporción de ellas están siendo manejadas simultá.neamente y en forma diferente por 

diferentes grupos humanos. La aplicación de este cnloque, junto con el respaldo 

etnobotánico necesario, permitirá entender el por qué y el cómo de los diferentes patrones 

y niveles de manejo de las plantas propuestos por otros autores, y profundizar en la 

explicación de los procesos ecológicos y evolutivos que intervienen en cada uno de las 

etapas dentro del proceso de la domesticación. 
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