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RESUMEN

Se realizd un experimento de trasplantes resciprocos de
~_znes de hierba mora (Solanum americanum Mill) para estudiar
izce caracteres merfoldgicos de infloresrsnecia ]
nfructescencia y seis vegetativos. Se estudiaron tres
c--blaciones situadas a lo largo del Ambito des distribucidn
2 titudinal de la especie en Ceosta Rica (208, 700 y 1280
—==nm). Los resultades de los caracteres morfoldgicos de
nflorescencia e infructescencia muestran que siete de ellos
cregentan gimultaneamente diferencias genéticas entre
soblaciones y diferencias debidas al ambiente donde
~recieron. Siete variables mostraron diferencias genéticas
==7re plantas de cada poblacidén. Se estudiaron dos pares de
saracteres muy  correlacionados mediante un andlisis de
-owarianza, para obtener informacidon independiente de uno con
relaclién al otro, Se encontrd diferencias genéticas ¥
z=tientales en ambos paree. Las respuestazs ambientales son
senejantes a las diferencias geneticas entre poblaciones en
=:ste de nueve casos, de manera gque sugieren tener un origen
z3zptativoe. Los caracteres de infloreascencia e
.nIZructescencila fueron estudiados desde un enfoque

r:ltivariado. Las tres poblaciones estudiadas se encuentran

i

lo largo del dambito altitudinal de 1la especle en Costa
=08, Se obtuvieron los componentes genético vy ambiental
«~=re vy dentro de poblaciones de las correlaciones entre las
wariables. Se encontré alta correlacidén Gnicamente en tres

zres de variables, en todos los componentes estudiados. De

|-|'p

=2ufi 8se concluyé que dichas variables miden el mismo
~aracter. El resto de las variables no estuvieron
czrrelaciconadas tan c¢onsistentemente, lo gque sugiere gus

I

xi3te una buena proporcién de variacién particular de cada
wsriable. Las correlaciones microambientales (dentro de
.zcalidades de =iembra) fueron bajas 2n comparacidn con las
irrelaciones genéticas y ambientaies antre poblaciones. Las

vi



zzeralaciones entre variables cambiaron significativamente
zn=re procedencias y entre localidades de siembra, lo cual
z:2de tener origen y repercusiones en las respuestas a
==_2ccidén. Se hizo un analisis de factores de la matriz de

szwverianza total, para reducir e£1 numero de wvariables
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S8 encontrd gque se formaron cuatro grupos de
wvzriznles. Dos de los cuales presentaron diferencias

nificativas y paralelas de los componentes gensdtico y

z=ziental entre¢ poblaciones. Se realizd un andlisis candénico

L4

i=zeriminante para determinar los conjuntos de variables que
z=zparan mejor las combinaciones de procedencias y localidades

L

= sziembra. Se encontréd que la primera varlable candnica,

asada en variables de tamafic de la flor, separa las
_czeiidades y  lae procedencilas. Ademas, las diferencias
zire localidades y procedencias son paralelas, e
sx>=vencis de paralelismo entre los componentes genético y
a=r:sntal puede provenir de resultade de seleccidén natural,
s_rnaue no puede descartarse gque el azar esté actuando si lcs
==r=cteres son SgSelectivamente neutros. Se estudiaron seis
-zranteres morfoldgicos vegetativos, tres de hojas y tres de
t=z=_los, incluyendo variables que reflejan el disefio
s=culicecténico de la planta. Se encontrd que existe
ssrnzribucidén genética y ambiental a las diferencias entre
zcclaciones en todas las wvariables, a excepcidn del ancho de
= noja que no mostrd diferencias genéticas antre
=sc-laciones. Las contribuciones de ambos componentes fue

z=r=lala para tres de las seis variables analizadas por
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PREFACIO

La presente tesis se basa en un experimento de
~razsplantes reciprocos de clones entre tres poblaciones de
“i2arba mora (Solanum americanum Mill.) en Costa Rirca. Loz
rzsultadns se encuentran distribuidos en tres capitulos,
=z=ritoe con =) formato de la revista de Biologia Trapical.
Tl oprimer capitulo contiene el informe del andlisis por
z2parado de 12 wvariables morfologicas de inflorescencia e
infructescencia. El segundo capitulo involucra un andlieis
=zltivariado de dichos caracteres. El tercer capitulo consta

2. anédlisis por separadeo de cincg caracteres vegetativos.
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capitulo I

EFECTOZ GENETICOS Y AMBIENTALES EN
LA VARTACION DE CARACTERES
REPRODUCTIVOS EN TRES POBLACIONES DE
Solarnum americamam M3 11 .



RESUMEN

o2 raalizd un experimento de  trasplantes raciproces de
>_znes de hierba mora (Solanum americanum Mill) para estudiar

b

pafed caracteres morfoldgicoa de inflorescencia e
infrugtescencias Se estudiaron tres poblaciones situadas a
-2 Largo del ambite de distribucidn altitudinal de la especie
=n Casta Rica (208, 700 w 1280 msnm). Slete caracteres
cresentan sgimultdneamente diferencias genéticas entre
csolaciones ¥ diferencias debidas al ambients donde

eron. oiete variables mostraron diferenciazs genéticas
2ntre plantas de cada poblacidén. BSe estudiaron dos= pares de

- 1

saractares muy correlacionadeos mediante un analisis de

[ B
l.i

varianza. para obtener informacidn independiente de uno con

"
L]
IJ

zcidn al otro. Ze  encontrd diferencias genéticas v

ntales en ambos pares. Las respuestas ambientales= =cn

w ﬁ
h

ntez a2 lag diferencias genéticas entre poblaciones en

i

=2 Jde nueve casons, de manera que sugieren tener un origen

deotativo.
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INTRODUCCION

.a wvariacldén en las poblacicnes naturalss de plantas
s=zze dog8 compenentes, genético ¥y ambiental. La variacidn
zarZtics estd determinada por las expresiones de los

+

Ziztintos genes que controlan el cardcter. La variacién

ziznral =5 la modificacidn gque pueda tener un caracter
z=z2ndiendo del ambisnte de crecimiento (Falconer 1881,
Tutuvma 1898690,

Eztos dos componentes de la variacidn pueden tensar
zTrones de distribucién espacial entre v dentro de
sclacioneg (Briggs & Walters 13984). Tl ambiente puede ser

zlizrante entre poblaciones, © tambien puede existir
~sterceeneidad ambiental dentro de roblaciones
=izrozamblentes). La diferenciacldédn genética, oor su parte,

3

e zer dividida a ambas escalaz, entre ¥y dentroc de
larciones (Warwick & Eriggs 13978, 1373, Venable & Burguez
='. Parte de la diferenciacién genética entre y dentrp ds

P"b

(L
Tyl
L

laciones puede ser debida a efectos de seleccidn natural

t}l
L
“

Ul

2-2 también pueden contribuir la deriva genética. la
~zszralidad de caracteres ¥ la correlacidn genética entre
~arz=~tares (Hedrick 19683},

Ze han encontrado en herkbaceas multiples factores
sm=:2ntaies que afectan diversos caracteres. Entre estos
“arz-res eatdn la iluminacion {Rice & Bazzaz 1883a.b, 3Sultan
* ZTazzaz 1993a, Sims X% Pearcy, 18892, Widen & Anderson 13923).
-z nuzedad (Lechowics & Blais 1988, Sultan & Bazzaz 1893b},
1= nutrimentog (Lotz & Blom 12886, Sultan & Bazzaz 19393c) y

~soperatura (Hiesey 1853, Galen et al., 1991, Gurevitch

=Z 1 por otro lado, la variacidn puede tener un componente

-

1)

Exizten wvarios estudics relacionades con la

IR
[
1]
N
‘J

| b
i

ranciacidn genética entre poblaciones, los métodos
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TsZgicos empleados consisten en hacer crecer las poblaciones

=n condicicnes ambientales uniformes y en el estudio de
sclimorfizmos (Galen 2t al, 19911}, Con la utilizaeidn de
ssTo= métodos, se ha encontrado que a veces, la

z:Zz2renciacidn genética entre poblaciones estd asociada a
ziZarencias ambientales, en aspectos tales como temperatura
Yeuffer & Bartelheim 18389. Gurevitech 199Z2), tipo de suelc
Turesson 1822, 1925, Lotz & Blom 1986) y humedad del suelo
(Rcx & Mooney 1982. Silander 1988. Rice & Mack 1881a).

Mediante un experimentc de trasplantes reciprocos de
~lonas es posible descomponer la variacion fenotipica total
en los componentes genetico entre y dentro de poblaciones y
azktiental entre poblaciones (Silander 1985). Es posgible
~z2moien determinar la existencia de varlacion geneética de las
respuestas al ambiente ({Schlichting 1886), a los niveles
snt»= y dentro de poblaciones, La existencia de esta
rzriacién genética de las respuestas al ambiente puede
zxzlicar el mantenimiento de la wvariacidédn genética, en el
zzo 4e Jue ningin genotipo sea gsuperior al resto en tcdos
_-=% ambientes (Sultan & Bazzaz 1883b).

2] andlisis de la wvariacidén en un experimento de

-rz==sz.antes reciprocos involucra variocs pasos. Primers, se
i=zr= conecer cudles componentes contribcuyen
=zignificativamente a la variacidén observada. Segundo, se

cemantifica cada componente, para comparar la importancia gue
ztisn2 cada uno en la variaciodn total (Falconer 1881, Silander
2228, Schlichting 19886). lna wvez determinado esto, puede
=studiarse eén qué amblentes ¥y cuales poblaciones son
z:Zz2rentes entre s8i, mediante comparaciones multiples entre
-2z promedios de 1laz procedencias y las localidades de
zora (Steel & Torrie 1980).

“]'
|1|-

L= trasplantes reciprocos de clones permiten también
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zzTensr evidencia de gue tanto las diferencias entre
sitlscisnes, come  las respuestas al ambiente, se deben a
2n natural (Calen et zal, 1991). Yna forma de hacerlo
= sor medio de la comparacidn del desarrollo de individuos
mz<.vds oon los no nativos (Rice & Mack 1991b}, pero también
z==2= tasarse =2n el estudio de los caracterses morfoldegiceos.
#. origen es adaptativo, las diferencias geneticas antre
_z= gpoplaciones estardn modificadas por seleccidn natural en
- mlsma direccidn que la diferenciacién ambiental.
ErTEsnoas. un paralelismg entre diferencias genéticas vy
z=r entales entre poblaciones. sugiere gue ambas diferencias
=on wroducto de las mismas fuerzas de seleccion (Turesson
7-Z. Zurevitch 1892). Resultados como estos han sido
=rzznzrados en varios estudios con herbdceas. en las cuales
zrnz23 no nativas tienden a semejarase a las plantas nativas
:-z2nd:z son trasplantadas (Bonnier 13920, citado por Briggs &
wz_7srs 1984, Turesson, 1922, Clausen ef _al. 1841, Gurevitch
=2. . Sin embargo, no puede descartarse que las diferencias
g2 carvan al azar en caracteres selectivamente neutros.

Zn =21 presente trabajo, se estudic la variacion de doce
sz=rz-==res morfologicos de inflorescencia e infructescencia
== zzclaciones naturales de hierba mora (Solanum americanum

LI R En un estudic preliminar en c<aracterss de

.-~ _srascencia, ge encontraron diferencias entre tres
‘z2sisones situdadas a lo large del ambiteo altitudinal de la
ss-=228 en Costa Rica (Melgar, sin publicar). Se realizd un

sr_<r-—anto de trasplantes reciprocos de clones para poder

==+_-z-ar los componentes que determinan dicha diferenciacidn.
===_27%2 dicho experimento se investigaron las diferencias
@-2-.-°28 entre y dentro de poblaciones y ambientales entre
SCIT.iTicnes: ge estimaron lag contribucisnes de esas
z=Zszrencias a la variacidn total; s2 compararon los valores
== 'z2 procedencies y las localidades de sasiembra; vy se
tr=z=rsrcn  las plantas nativas con las no nativas, para



iecer—inar la sxistencia de paralelismos.



MATERIAL Y METQDOS
ZZZZCIE DE ESTUDIO:

-z nierba mora (Scolanum americanum Mill.,) =es una
—=rz222s de vida <corta o anual que raramente alcanza hasta
= =z tura (Ogg et al. 18981) y es una de las especies de
I .zr=ceas mas ampliamente distribuida (Woodson &  ESchsry
I, ya que se le encuentra en América, Eurasia y Australia

Soimmmde 197214, Pozee inflorescenclias = intructescencias =n
feroa de cimas extra axilares bastante condencadas
—re iicrmes) (O= et al, 1581). La inflorescencia poses
ta=z flores y el pedinculo es delgade vy ne ramificade
aztisan & Sechery 1973). Las flores miden hasta un cm de
ZifseTTo. Los frutos scon bayas negras lustrosas con  un
ssizetro de 4-8 {-15)mm (Stebbins & Paddok 1949, Weoodson &
ztoery L373), ¥ posee un numero de cromosomas n=12 (Woodscen %
~ery 173}, Algunos engaycs sugieren Aque eata plants es
zoooTipalimente autcpolinizada; sin embarge, la exogania
==:-zsc_emente ocurre (Henderson 1974, Edmonds 1972). Durant=
z snezyons en el campo, se ohservd que las iores sran
_zi=z3a2s  por abejas de las femiliasa Halictidae 4
veag=-=i"'1dae, en obusca de polean. Es una especie comin =n
==z= vacisntemente perturbades v es muy variable {Ogg 2%t 3l
“=21. Ecnilling 1881). En Costa Rica se encuentra =en
=_~-=uzZes aue van de cerca del nivel del mar hasta 137¢ m,
s.~3.2 28 egcasa a elevaciones inferiores a log 300 m (Helser

SECIRCCION Y MULTIPLICACION DEL MATERIAL EXPERIMENTAL:
22 recolectaron 27, 22 v 21 plantas en las poblaciones
==rina. Qiudad Conldén v Moravia, respectivamente, entre

--2 mesesd de agosto v octubre de 1882 (Cuadro 1).

=z recglecta se realizd independiente del microambiente.



3
_= zZ_ls=zzancia minima entre una planta ¥ otra fue de 100 m.

2T rermitid disminuir la posibilidad de recolectar

== .2 *anto, cada planta recolectada fue considerada un
z=nzTipn distinto.

las plantas en el campo sSe recolectaron completas. Se
z_zz=ron devldamente identificadas en bolsas plasticas vy se

O

agua., para mantenerlas vivas durante el transporte.

=

n
1

LEI ;

8]

"

s invernadero se dividieron los talleos en nueve

e

(E 1
L8 |

W

ntcs de por 1o menos tres nudos, para tener replicados

--= mismos genotipos. La base de cada fragmento fue

=
-

"3
wi

tdia 5 segundos, =2n una solucidn de Acido Indolbutirico,

1

=z 2n alcohol al 70% (método de inmersidén en solucion
cinzenzrada, Hartmann y Kester 1987). Luego se sembraron en
z-r=naz de rio en recipientes plasticos individuales. Se
-~ teron en el invernadero por un minimo de tres semanas

TA&%T: US enralzaron.

INZAY0O DE CAMPO:

»

2= prlantas sobrevivientes al cenraizamiento fueron 22,
+ 12, para las poblaciones de Orotina, Ciudad Coldn ¥
s.a. respectivamente. Tres réplicas de cada genotipo
-~ =rasplantadas a cada uno de los lugares de donde se
22%aron. La siembra se realizd del 21 al 29 de octuore
Z. 8¢ limpidé el terreno de otras plantas y se
ireczav=ron hileras con azaddn. Se sembrarcn las plantas
sz-=-71=3a 60 cm. Esto se hizo para evitar la competencia,
==_2: a que eésta puede aumentar la varianza y de esta manera

c=r—==-=r las relaciones existentes {(Briggs & Walters, 1984).

|

zrr-rarcon lags plantas de manera que las plantas vecinas
=ram  un hexdgono alrededor de cada planta. La
: s=z-=12:3n de las plantas en el campo fue al azar, se
~=z=-r= c-z23 cuatro dias cuando no llovidé durante ese periodo



z2 2liiminaron malezas veriddicamente,

laf

Ze dejaron crecer los individuos =in  fertilizacion ni
=i3n hasta que alecanzaran la fase reproductiva. Hubo
=d de algunasg réplicas vy se <cosecharon flores vy
Trostz2 de 22, 17 w18 genotlipes procedentes de Orotina,
_.z2z: 2:ldn v Moravia, respectivamente. Las plantas en el
sz=2c Zueron cosechadas primero en Orotina, donde crecieron
~== ripidamente. luego en Ciudad Coldn ¥ por 1Ultimo en
¥-rzvizs, Se conservaron inflorescencias e infructescencias
== a_2ohnl 70% hasta el momento de ser medidas. Para ello se
T._izZ3 un vernier y un esteredscopo con micrometro ocular.
= midjieron las siguientes wvariables: 1. Longitud del
=zuntulo de la inflorescencia {(LPI}; Z. Ancho del pedinculo
= _z inflorescencia {APIl); 3. Longitud del pedicelo de la
_-rezcencia (LPCI) 4. Didmetro de 1la corola (DC); ©&.
—czzizuzd del pétalo mayor (LPET); B. Longitud del pistile
“cIE T Longitud de estambres (LEST); 8. Longitud del

z=zin2u.0 de la infructescencia (LPF); 8. Ancho del pedianculs
== _=z irfructescencia (APF); 10. Longitud del pedicelo de l=z
-~Zrotzescencia (LPCF); 11. Longitud del <fruto (LF): 12.
sns 32l Ifruto (AF) (Figura 1}.



RESULTADOS

=1 procadimiento empleado permite evaluar la importancia

{
W

.25 efectos incluldos en el Cuadro 2. Los primeras tres
= -:inszideraron efectos fijos y el resto aleatorics (Taylor &
ta-ss=n 1988).

Tara evaluar la significancia de las diferencias entre

=2 de cada eferto. se realizaron andlisis de varianza

{1

= zeparado para cada una de las variables. Para wver =1

e e
-

r. general de todas laz variables se realizd un andlisis

il
i

-r-:into para vodas las wvariables (MANDEVA). Los analisis se

- S

zron ocon el prccedimiento Modelos Generales Lineales
-=_ c=guete c=3tadistico SAS (PROC GLM, SAS Institute 1985).

Tara los andlisis de varianza por zseparado se empled el
ze¥i=c numerco de datos disponibles. Pero en algunos clones
r=z_.2zn Zalta inflorescencias o iniructescencias, de maner=
7.= =w.csten distintos numeros de mediciones. Esto conduce a
2ias en  los grados de libertad entre ambos conjuntos
Al mismo tiempo, un analisis multiple de

(R
i
1L
L5 S
t'
i
o
l—‘
L
1]

z=:z2=73 2limina 1los individuos con datos incompletos 2n
~_z2_z.-era de las variables., De manera que los grados de

—=r_.z2_2s de infructescencia ¥y el andlisis multiple 4=

T. -zmpenente ambiental entre poblaciones (localidad),
tr.zuyes siegnificativamente (P<.05) a la variacién de todas
2= =2-=272 variables de inflorescencia, y una de las cinco
s2=~_=> == Jde infructescencia. La diferencia genética entre
= aciznes ( procedencia) contribuye significativamente
= ...7 a la variacidn de seis variablez de inflorescencia y
~== Z2 infructescencla. La variacidén genética dentro de
- ==zs (genotipo), contribuye a la wvariacién Jde dos



13

wzrist.es e inflorescencima ¥y cinco de infructescencia. La
cidn genética de las respuestas poblacionales sl
EmTIEnTS interaccidin localidad-procedencia) contribuyd
gigrisireTivamente adlo en wna de las variablas ezstydladss.
:r =7t lado. la diferenciacidén gendtica da laa respuestas
=z :zt.ente 2ntre genotipea (interaccidn lovalidad-genotipo)
=- somcribuys signiricativemente en ninguna de laz varlables

2z ozosiam (Cuesdro Ja oy b, En el analisis maltiple de
Tz®*.an~a. 3as encontrd gque losg efectos gus contribuyen
» g=ifissrivamente a la varlacidén del conjunto de las dorce

_e= sgn la lorcalidad. procedenciz y genotipo dentro de

cssedencia |Cuadre 3c}.

2232 ae hicieron andlisis de  vrarianza de  variabples
e _Ts=sm-2 correimcionadas. los resultades fueron semejantes.
Ts=- =23 debido a que gran parte de la variacicn en 2=as
.23 es compartida. S5in ombargo, pusde obtenerse
rZir=aniAn independiente aji 2se elimipna la variacidn comdn.

=g~: 2= _sard mediante wun andlisis de covarianza, el cual
=_i=:-% 25 efactog de una variable en 21 comportamiento de
i g ] Wildt & Ahtola 1878). Es masi como &8 corriglo =1
g-~=~ s23 fyuto por su longitud, la longitud del psatalo zon
a  -z2=s=r> de ia corcla y la longitud del estambre con .=
. TiETilc. Para el andlisis de wvariablea con covariables
= 2=c_323r0n lom mismos =fectos 4ue para los andlisis de

b
pd
¥1]
e

noe  variables estudiadas. 2e&  encontrd 4que
=y s—a= “r=z pareas de variables gue = encuentran altamente
ZmemelaziInedas antre si. Dichas wvariables scn: ancho vy
Zomaltad F2 Iruto, longitud del pétalo mayor y didmetro de la
reasa v _rngivudes de eatambre vy pistilo (Cuadro 4). En los

sr-Tec-a ina parss de variables, la prueba de bomogeneidad de

iz rar de variables no es diferente entre los



f20tos estudiados. Entonces puede suponerse gue
=2 =e73i Trabajando con una pendiente Gnica, de manera gue
T.=r* sentido hacer comparaciones zntre medias ¥ obtener
simzinent2s de wvarianza. Existen en ambos casas eafectos
2ztives de procedencia, localidad y genotipes dentro
= Trocaedencias. En ninguno de los casos  =xisten
zrz>2ignes gignificativas (Cuadro 51, Como puade
~zrge, los resultados del estudio de estas variables
-r=z.338 son gemejantes a los obtenides en los andlisis de
_== —warizhiss por separado, Para la variable longitud de
re corregida por la del pistilo, se encontraraon
===rz27iones significativas sntre el pistilo (covariable) v
-2 .onz=srazcidn  localidad-procedencia. De manera que el
_z Z=pe ilnclulr pendientes separadas para cada una de las
~.2v2 2cmbinaciones de localidad por procedencia. Hato
=_z--%:2a qgque la relacion entre la longitud del plstilo v los
=z-z=-=vreg g5 diferente entre las distintas combinaciones de
_.3a3 v procedencla. S5i se ajustan las pendientes a ==e
~-72_. pierde interés la estimacidn ¥ comparacicén de
c=zz==3.73 corregidos por la covariable, debido a gque los
~a=r_._-=3c3 gbtenidos variardn con =1 valor de la covariable
~===.zzvrado como fijo. Es por =sto que no se estimaron ni

»on las medias corregidas de este par de variables.

I
ly
b

- partir de las sumas de cuadrados de wun andlisis de
=-_z2nza, puede estimarse el grado de contribucién de cada
2fa-~- a2 la varlanza total. Esto se conoce como una
s=-_==~i3n del componente de varianza de dicho efecto. En un
s=r—=r-zant0 de transplantes de ~2lones como el presente, la
===--:2n del compeonente de varianza del =fecto genético con
z:z1.in a la varianza total, se conoce como el Rgrado de
=tsr=inacidn genética (o heredabilidad =2n sentido amplio)
Sz_zcnmer 1981). En otras palabras, es la variacidn entre
e&=--=-z28 dentroc de cada procedencia. dividido entre la suma
= _z= rarjaciones de los tres compcnentes aleatorios. Para
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2st:=ar 2] grado de determinacion gZenética. ze estimaron los
sSETinantes de wvarianca mediante =1 procedimiento de
=rongnTea de varianza del pagusta eatadistico SAS (VARCOMP,
s .mrtitute 1985). Ademds, s= estimaron los componentes de

z=_zxrnza del econjJunto total de efectos {(incluides los

]
I

)
L]
i
1]
5
13

32z fijos) para ver su aporte relativo & la varianza
¥ g szservada (Gurevitech 18829, Para obterer los

coxzonantes de wvarianza, se hizo una primera satimacidn con

#_ r~#72do del estimador cuadriatico no sesgado de varianza
=-n.=a MIVQUEQ, SAS Institute 1985). Por medio de eate
===:>: =& ghassrvd la presencia de componentes negativea de

zr_.:zrz3, Zendmenc comun en modeleos no balanceados, comg 21
et S Do Para eliminar diches componentes negatives, se

2 21 efectn con menor grade de =ignificancia vy se

s.vLernn a eatimar los componentes de wvarlanza. Dicho
srosziimiznto sa repitid hasta que 32 eliminaron todos los
componsntzs negatives de wvarianza:; se conslderd gue loas

a2fs-~-> aliminades tienen un components de varianza igual a

ses:  Iureviteh 18992). Con bas2 en los modelos reducideoa. la
z=z= _==z2-~1%= final de componentes de varianza, se hize por el
===:co: 22 maxima veromimlilitud restrincgida ({REML, SAS
Izmv:smea  1QRBB Para la estimacidén de componentes de
FErLas~ da las wvariables corregidas. gse eliminaron loa

sosmmc=arross negativos por la técnica descrita antericrmente.
_-=x cizconentes de varlianza se cohbtuvieron con RANDOM del
—=--2=:miento GLM  (SAS Inmtitute 18851, debide a que =l
=z =:i2nto VARCOMP no admite wvariables independientes
samt.ouza. Log resultados se presentan como proporciznes.

== =1 andlisis de los efectos aleatorios, existen
= Terarrias en &l grado de determinacién genédtica entre las
2.5-.-=23 variables (Cuadro 6). Las variables de pedinculo vy
s=z_ce_.> Z2 la inflorescencia, asi como diametro de la corola
= isogpizud de] pétalo, presentan un bajo grade de

sEsasc nzcidn genética. lLbag wvariables del pedinculo ¥
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pedicelo de la infructescencia muestran un grado intermedio
de determinacidén genética, y las variables de longitud de
sgtambrea. longitud de pistilo ¥ tamafio del fruto, muestran
un aito grado de determinacidén geneética. En las vwvariables
corregidas, s=e pbgerva que existe un grado mederade de
deteminacicén genética para las variables del fruto, misntras
gque wara la longitud del petalo corregido por la corola, el

valor 23 muy pedguefio (Cuadro 7).

La magnitud de la contribucién de cada efecto a la
varianza total se refleja en los componentes de varianza de
todos los efectos., El efecto de localidad tiene wuna mayor
contribucidén a la varianza total de las siete caracteristicas
de las inflorescencilas, con relacidn a la procedencia. En
las cineo variables de infructescencia se ooserva lo opuesto,
laa diferencias entre procedencias contribuyen mas que las
diferencias =ntre localidades de =siembra (Cuadro 8). Se
o2bserva que en las variables ancho del fruto corregida por
longitud del fruto v longitud del pétalo mayor corregida por
2] diametro de la corola. hay mayor contribucidn de la
localidad de siembra que de la procedencia (Cuadro 9).

Los andlisis de varianza permiten evaluar s8i en wun
afecto existen diferencias significativas, pero no permite
determinar entre cudles de leos niveles de cada erlecto =e
encuentran esas diferencias. Para hacer estas comparacicnes,
z2& estimaron las medias por medic del métode de los cuadrados
medios (L3MEANS. SAS Institute 1985). No =2e »pudiercon
astimar los promedios con el modelo completo y por lo tanto
ge suprimid la interaccidn entre localided y genotipo, la
cual no fue significativa en ninguna de las variables. Luego
se compararon las medias entre gi. Iste permitidé también
comparar las tres poblaciones en el efscto de localidad y el
de procedencia, para aportar evidenciz scgbre diferenciacidn
g=nética v plastlcidad adaptativas de los caracteres. Se
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determinaron y se compararon los promedios de las variables

corregidas por el promsdio de las covariables, mediante la

estimacion <de medias por 2l método de los cuadrados minimos
LSMEANS, SAS Institute 1985).

S2 estimaron los promedios de los efectos de localidad y
procedencia para lag siezte wariables individuales y las dcs
variables corregidas, ambas con dichos efectos
significatives, per el método de los minimos cuadrados, y =e
compararcn entre si (Cuadres 12 y 11). En la localidad de
Moravia se midieren los valor=s m#s altcs para todas las
nueva variables. La procedencia de Meoravia tuveo el promedio
gignifisativamente mayor a una o las dos procedencias
restantes en siete de los nueve casos (Cuadro 11).

e compararon las diferencias ambientales de czca
rprocedencia, con las diferenclas fenotiplcas de las plantas=
nativas (sembradas en su lugar de origen). Esto se hize oo
el propésito de determinar 31 las plantas tienden a semejzr==
& las plantas de opropias del lugar cuande scon trasplantadzas
alli. Para ello se estimaron los promedios de lz=
>ombhineciones de localidad ¥y procedencia, semejante =2l

procedimiento descrite anteriormente. Para cada variable =

m

e2standarizaron los datos. Para ello se restd el promedio
total ¥ se dividido entre el promedio de los errores sstindar
de las estimaciones. En seguida, se restarcon las wvalcres
Zenotipicos de las plantas nativas, el mayor menos =! menor,
v s5e compararon estas diferencias con las diferencias
ambientales del par de poblaciones comparadas. Se Zraficarcn
los resultados y se estimd el coeficiente de caorrelacidn vy la

pendiente.

S5e encontrd que 42 de [HY diferencias fueron en la misma
direccidn (Figura 2). Las diferencias tienden a ser no sdélo

an la misma direccién sino a tener las magnitudes
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proporoionales. Cuando aumesnta una la otra tisnde a aumentar

también (»=0.5387, p<0.001), aungue la pendiente e= menor que

ung (=0.48). En 1a Figura Z, las wvariables se agruparon con
base en las gque tuvierocn mayor correlacidén total (Melgar
1994). Je incluyeron las varisables corregidas, camo
variables independientes. ann sl se contempla gl

comportamiento del promedico de 1los grupos de vwvariables, se
observa una fuerte tendencia a la sxistencia de valarss

vosttivo=s de la ordenada.
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DISCUSION

Los efectos que explican la mayor parte de la variacidn
del conjunto de variables son las diferencias genéticas entre
v dentro de poblaclones v las respuestas al ambiente de
siemora. Esto es confirmado en el andlisis maltiple de
varianza., en el cual se incluysron todas las wvariables.
Ninguna de las interacciones entre efectos fue significativa,

con una unica exXcepcidn.

La plasticidad fenotipica estd formada por el efecto de
localidad de  siembra y las interacciones de este efecto con

los nomponentes  genéticos { Bradshaw 1865, Scheiner &
Goodnight 1984, Schlichting 1986). Estas interacciones
constituyen variacion genética de la plasticidad
(Schlichting 1886. Taylor & Aarssen 1988). En el presente

trabajo no =se encontrd evidencia de gue exiata dich=

variacion ni entre ni dentro de poblacliones para todas _z=

11}

variables, con excepcidn de la longitud del pistilo. =
talta de variacidn genetica puede restringir la capacidad da
respuesta de la plasticidad a presiones de seleccidn., y puede
zer originada por seleccidn estabilizadors sobre las normas
de reaccicn. Debe tomarse en consideracidon ademds, que la
estimacion del componente genético a partir de réplicas
vegetativas, =s una sobreestimacicn de la variacidn gsnatica
disponible para la seleccidn (Falcener 1981), por Io gue s2
puede concluir con certeza que la variacidn genética de la
nlasticidad estd ausente. Por otro lado, la Zfalta de
variacison genética de la plasticidad elimina una posibilidad
mediante la cual se puede mantener la variacion genética en
las poblaciones naturales (Sultan & Bazzaz 1883b).

La importancia de las contrivbuciones de los componentes
zenético y ambiental a la wvariacion de caracteres, ha sido

sstudiada en varias especiss de plantas. Los resultados han
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sido bastante hetercgénsos, a pesar de gue las plantas
egtudiadas, en general, han sido herbdceas de ciclo corto.
Bar ejemplo. Taylor & Aarssen (1988) estudiaron seig
varizbles en la gramirnea Agropyron repens. Encontrarcn que
los 2fectos de localided y genctipo son significativos 2n las
seis variables, lag interacciones =n cinco vy la procedencia
e cuatrg, Scheiner vy Goodnight (1984) esstudiaron los
componentes genétices dentro de poblaciones, ¥y laos =fectas
ampbientales entre tratamisntes de invernaderc, en caracteres
reproductivos de varias poblacion=s de Danthonla spicata. 2n
lag que existe poca variscidn dentro de poblaciones, pere una
variacidn grande debvida a plasticidad entre tratamientos.
Smythe & Hutchineon (188Z) estudiaron cuatro variables en un
experimento de transplantes de Carex lyngbyei. En =2ste casc,
todag las wvariables mostraron efectos de localidad vy
procedencia  significativos, pero s6lo una presentd efecto
significativo de 1= interaccian localidad-procedencia
(0.5<p<.10). Chapin & Chapin (1981) estudlasron otra especie
del mismo género. Carex aguatilis y hallarcon que la localidzd
fue =2ignificativa en 15 de 18 caracteregs vegetatives, 1Lz
procedencia en 18 ¥y la interaccidn localidad-procedencia =n
19. 3Ze puede observar cue aun en estudios hechos en sspeclas
ralacionadas, los patrones varian. otz et al, {1358
estudiaron seis variables en Plantago major. El efectz de
localidad fue significative en dos de tres varistles
reproductivag, el de genctipo vy la interacecidn lccalidad-
osrocedencia en uno, pero el de procedencia vy la irzeraccidn
Ingalidad-genotipo en ninguno. Aparsntementa, las
liferencias entre resultados dependen d= factores ccmo las
variables medidas, la especie estudiada y las condiciones
sxperimentales.

La importancia de las diferenciag entre las condiciones
ambientales del experimento seobre la variascion de los
resuitados obtenidos, puede notarse en el estudio de Silander
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(1885) con la graminea Spartina patens. Este autor hizo dos
axperimentos de ftrasplantes. uno en un jardin comin y el otro
reciproco  entre  fres poblaciones. Las diferencias de
varianzas entre subpoblacicnes fueron significativaz en el
jardin comun para dos de ocho caracteres vegetativos. Los
mismog caracteres medidos en el experimento de trasplantes no
mostraron diferencias significativas entre las subpoblaciones
{S3ilander 1985). Es muy probable que la mayor heterogeneidad
encontrada dentro de los ambientes de sismbra en el
experimento de trasplantes, causd una disminucién de la
sensgibilidad del método de deteccidn de diferencias en lz
varianza. S5e observa, ademas, gue las estimaciones de la
varianza micrcambiental, son mayores 2n el experimento ds
trasplantes reciprocos que =2n =21 del jardin coman para seis
de cocho variables. Por tante, las condiciones ambientalss
del experimento también pueden contribuir a diferencias
observadas entre las contribuciones de los diferentes

componentes, genético y ambiental, a la variacidn total, n

13,
1]

el rregente trabajo, por tratarse de condiciones
crecimiento en el campo, seria de espéerar que existiera payor
contribucidén de 1la heterogeneidad ambiental al error. Por
otrao lado., las diferencias encontradas en los ambientes 4
siembra en un experimento de invernadero suelen ser altamente
nontrastantes., por 1o gque pueden ser superiores a las

encontradas entre las poblaciones estudiadas en el pressnts
trabajo. Esto puede inflar 1la estimacidén del =fecto
ambiental. Es por estas razones, que se espera que el

presente  trabajo muestre una menor lmpertancia relativa de
log 2fectos para explicar la variacidén total, comparado con
un =xperimento de invernsadero.

Varios caracteres de Solanum americanum han sido
estudiados previamente en Guatemsla. Spillari (1983)
encontrd diferencias entre plantas recolectadas en el campo
con respecto a su contenideo quimico alimenticio. Sin
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embargo, en este experimento no se separaron los componentess
genetico y ambiental. Velasquez {(1986) encontro diferencias
Z=rneticas en contenido guimico alimenticic entre procedencias
2n un experimento de jardin comun. Vasguez (1984) observd
diferencias genéticas entre plantas desarrolladas a partir de
semillas recoliectadas a 280, 1250 y 2700 m.=.n.m., =2n lias
variables porecentaje de germinacidn, altura del tallo y drea
fnliar. Este experimento se llevd a cabo en un ambiente
comin. Vasquez (1983) obtuvo diferencias entre procedenciss
21 un experimento de Jjardin comin para las variables longistud
del pediunculo de la inflorescencia y longitud del pedicslo de
la inflerescencia. Un resultado semejante se obtuvo en =1
presente trabajo. Zamora (18987) estudid siete variables en
un experimente de campo en dos jardines experimentalss. vy
halld significativosg los efectos de procedencia en  cuatrs
variables, de localidad en tres y de interaccidn localidad-
orocaedencia en una. Estos resultados son semejantes a l:z:=
asbtenidos en e} presente trabajde. en el sentidoe de Que la
igralidad v la procedencia Zueron efectos Importantes, y L=
interaccion localidad-procedencia fue significativa solo =n
una variable. 35Sin embargo. los resultados de estos estudics
Jdeben interpretarse g¢on precaucidn. ya gue Jlas plantas
2valuadas provinieron de semillas recolectadas de plantas =n
21 campo, Sin contrel de la fertilizacidn. Ademas, per =er
de indole agrondmica. se mezclaron los datos con los de z:rs
specie emparentada v también empleada para riass
alimenticios. Solanum nigrescens (Calderdn y Stanley 1341,
denderson 1974, Martinez y Delgado 1984).

Existen otros trabajos en experimentos dJde trasplantes

reciprocos, en los Que se cuantifica la contribucidn de los

i
diferentes componentes a la variacion total de caracteres
reproductivos. Se han empleado distintas egpecies ¥y
distintas condiciones experimentales, vor lo cual se

iificulitan las comparacicnes de las estimaciones entre
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trabajos. Otra complicacidn surge del hecho de gue cuando
los modelos son complejos y presentan divisiones jerdrquicas
de los componentes (2ntre v dentro de poblaciones), las
23tvimaciones del coeficiente de determinaclon genética varian
de acuerde a los efectos que cada autor decide incluir en la
varianza genética y fenotipica (ver diferencias en Scheiner y
Goodnight 1984. 3ilander 1885. Gurevitch 189892). La eleccidn
de los factores depende de cudl sea el interés de eatimar el
coeficiente de determinacidn genética. Por ejemplo, se puede
estudiar la importancia del components genotipico comparado
con la variacidén totzl. o sdlo con la variacién dentro de los
ambientes. Lo antericor se tomd en cuenta para modificar 293
resultados de Silander (1385) y compararlos con el presente
trabaje. Los coeficientes estimades por Silander en Spartina
patens (graminea) =2stian entre 0 y 0.48. En comparacidn, los

valores encontrados en el presente trabajo van de O a 0.25.

En otros trabajos se estimaron coeficientes de
determinacidén genética & partir de experimentos de jardin=s
somunes. Por ejemplo, come Venable & Burquez (1889)
sbtuvieron valores entre 0.03 vy 0.71 para caracteres del
frutc en la compuesta Heterceperma pinnatum. Otrecs trabajes
iz =2stimaciones de heredabilidades en sentido estrecho de
raracteres reproductivos también presentan estimaciones
variables. Por ejemplo, Widen & Andersson (1993) e=stimaron
heredabilidades entre 0.12 y 1.20, en Senecio integrifolius:
Wolff & Van Delden (1988) hiclieron estimaciones =sntre 0 ¥
1.089 en Plantago lanceolata; y Cheplick & GQuinn (1988)
vbtuvieron estimaciones entre Q0 y 0.836 en 13 graminea
Amphlcarpum purehii, Los valores del presente trabsjo son
menos variables y de magnitud relativamente reguefia comparado

con los encontredos en los otros trabajos mencicnados.

Las estimaciones de las heredabilidades tambien pueden
variar debido a diferencias entre poblaciones de una =specie.



Por ejemplo, se ha encontrado gran vartacion entre
estimaciones de heredabilidades de distintas poblaciones de
Danthonla spicata (Scheiner & Goodnight 1884), vy entre
osoblaciones de Plantago lanceclata (Wolff & Van Delden 1989).

Al estudiar todos los efectos en conjunto se ohserva que

1 error contribuyé de manera predominante a3 la wvariacion

total de todas las variables. Le siguen en importancia los
2fectos de genotipo, localidad ¥y procedencia (con medianas
17. 0.049 y 0.042, respectivamente). La localidad s un

acTn  importante en cinco de 1las siete wvariables de
lorescencia,. Este hallazgo es contrario a la informacién

dada por Henderson (1974) nauien indica gue los factores
climaticos parecen afectar poco el ambito de tamajfics de
longitudes de anteras en especies del complejo S. nigrum
‘inzluida 8. americanum). Una rposible explicacién a esta
discrepancia 238 que el trabajo de Henderson se relaciona con

diferencias sntre especies.

Zxisten otros  trabajos semsjantes en loa aque ==

1

bl

ztudiaron las contribucicnes de los diferentes componentss z
a variacidén total. Taylor & Aarssen (1988) en un sstudic

i

obre wvariables de produccidn en la graminea Agropyron

th

repens, encontraron que el efecte ambiental fue ¢es
importante aue la variabilidad genotipica con relascidn a l=z
variacion fenotipica total. La diferencia entre 21 E
_ns resultados del presente trabajo con los de

Aarsen (12888) pueden deberse a varios factores. Zntre los
dos experimentos existen diferencias no sdlec de especies,
sino de variables medidas y de condicicnes ambientales. El
sxperimento de Taylor & Aarssen (1588) ZIue llevado a cabo
brajo ocondiciones de laboratorio, con condiciones ambientales
r2gulades muy diferentes entre ellas, de manera que el efecto
ambiental aobre 21 c¢recimiento de las plantas <fue grande.
Contrario a los resultados anteriores, Silander (1985)
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observo gue en Spartina patens (graminea) las diferencias
2nre ambisntes de =siembra contribuyeraon m&s que las
diferencizs entre subpeblaciones en sdlo cuatro de  las 14
variabples repreoductivas. 2sr lo tanto, ho s posible hacer
generalizaciones ya gue 1a importancia de cada efecto depende
aparentemsnte de las condiciones experimentales, las
variables medidas y las especies estudiadas.

UOno de loz objetivos de este trabajo fue hacer
comparaciones entre los zromedlos de laa tres procedencias ¥

las tres localidades. para las variables con ambos efeczos

significativos. Se observd., en gensral, una CoOngruencis
sntre  las diferencias de los promedios de lag <res=s
poblaciones en ambos efectos (siste de nueve casos). ==

decir. la poblacion en donde se observa el promedioc mayor =n
2] efecto de localidad, también tendid a ser la gue mostraca
2] mayor prcmedio en el efecto de procedencia. Esto guisrs
decir gque las diferencias Tfenotipicas encontradas en el campc
entre los promedios de las plantas de las tres procedencizs,
& deben en general a una contribucidn de ambos factorss.
Ixisten dos posibles razones que Justifican lo anterior.
Primero, puede ser gue la diferenciacidn entre poblaciones
iehideo a la deriva genética v la plasticidad coincidan por
a2zar, Segundo, bpuede ser que la diferenciacisn entre
zoblaciones sea resultado de seleccidn natural. Zn este
~2s0, &l fenotipo seleccicnado en unsa poblacidén puede zer el
ragultadc de diferenciacién genetica que se agrezue a la
diferencliacidn ambiental. La misma direccicn de la

kde

iferenciacidén ambiental puede gser debida = seleccion
atural, de manera gue puede estar actuando a ambos niveles,

=n otros trabajos en especies herbdaceas =23e ha encontrado
caralelismo entre las diferenciss genéticas y ambientales
Turesson 1925, Briggs & Waltera 12984. Gurevitch 1882).

Las variables del tamafiec de la flor en las plantas de la
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crocedencia  ubicada a mayor altitud {Moravia), presentarcn
promedics  generalmente mayores ¢on relacidn a las otras
procedencias. Turesson (1325 encontrd diferentes patrones
en diferentes especies. con relacidon al tamano de la flor
entre procedencias a distintag altitudes. Para =1lo. sembrs

‘lantas de distintas poblacicnes a diferentes altitudes =n un

n

2N
rdin ecomin, ¥ observg gue plantas de §Silene maritima

Ci.
"

srocedentes de bajas altitudes tenian flores mayores jue las
de mavores altitudes, pern obtuvo resultados opuestes en
Campanula rotundifolia, donde las fleores mayores ZIuercon
encontradas en  plantas procedentes de lugares alpinos o
boreales. En =se trabaje no se mencionan semejanzas de
tamafics 42 las flores entre procedencias de otras especizs,
va aque el proposito del trabajo era eo=videnciar las
iferencias naturales encontradas, no las similitudes. Par
lo que posiblemente existen esgpecies en las que no hay
diferenciag visibles entre scotipos con relacidn al tamafio zo
las flores. Aunque nay poca informacidn al respezzo.
aparentemente no hay un patrdén general interespecific

tamafio de flaor con relacridn a altitud.

El tamarfic de la flor y 21 efecto causado por conjunces
de flores, influencia la distancia a la cual los insectaos son
atraidos por ella (Faegri & van der Pijl 1879). Asimismo, =1
tamajic de la flor estd correlacionado positivaments =:2n 1=z
visita de polinizadores en Fragaria., Impatiens, Raphanus vy
Polemonium (Bell 1985, Stanton & Preston 1888. Galsn &
stanton 1989). Es posible gque las diZsrsncias en
polinizadores o la competencia por ellos =2n 1os distintos
ambientes, causan presiones de seleceidn diferenzes, que dan
orisen a las diferencias geneticas y ambientalss observadas.
[ehe mencicnarse que existen otras especies de plantas que
pueden competir por viasitas de polinizaderss, y pueden cubrir

las flores de hierba mora con su fgllajie,



|:.5

52 ha observado aque flores alteradas vara convertirse en
radialmente asimétricas, atraen menos polinizadores (Mgller,
ne publicado. citado en Polak & Trivers 1994), peor lo que la
produccidén de flores mds simetricas posiblements 3ea un
mecanismo compensatorioc por el menor tamafic de la flgr =2n la

localidad y procedencia de Urotina.,

La longitud de lgs estambres puede tenser importancia ea
la eficisncia de ia polinizacidén. For un lado. los sstambres
scn  vishosos v permanecen turgsentes v de color amariliiec aun
despues de veclar zu occocntznido, por lo aue pueden colatorar
=2n la atraccion de los polinizadores (Buchmann & Cane 1983;.
Por aotro ladeo, el tamafio de 1los estambres tuede limitar =21
tamafip de las abejas que llegan a colectar el polen por
sonicacion, debido a que elilas deben sujetarse y asegurar qus=
el polen sea descargado en su abdomen ( Bawers 197&).

Las dos variabies corregidas por su  respectiva
covariable., se comportaron de manera semejante a las oTras
variables. Ambas mostrarcn diferencias geneticags enirs ¥
dentro de poblacicones. y diferencias debidas a la localidad

ie siembra. Aaimiame, se encontrd que las diferenc

ll
{0
Li]]

geneticas entre poblacicones se asemejan A las difersnc.zas
antre localidades de siembra. Los valores estimados pzra 1z
paobliacidn de Moravia estuvieron entre los mayores LEnto Snhtrs
las localidades de siembra como entre las procedencias. an
=2ste caso; sin embargo, no interesan las poslcicnes ralztivsas
de log wvalores rpromedios estimados para cada procedencia o
Iocalidad. Es decir, si la localidad de Orctina presenta
frutos mds alargados, la estimacidén de la anchura corregida
vor la longitud va a dar un promedic menor en esa localidad.
For el caontrario, la estimacidén de la longitud corregido por
la anchura, wva a dar un promedio mayor. Por lo tanto., lo
interesante es ver el grado de determinecidn genética, de

zlasticidad vy de colncidencia =2ntre respuestas pldasticas y



genéticas.

En el <aso de la longitud del pétaio corregido por el
didmstro de la corola. ambas variables estdn logicamente
correlacionadas. Kl didmetvyo de la corola =s5ta  £opmado por
la medicidn de los vétalos componentes. S3in embargs. se
enceonctraron difsrencias significativas a nivel de localidad vy
procedencia: esto se explica poraue s¢ midid el pétalo mayor.
En el an4dlisis de covarianza, entonces., se =2std8 corrigiendo
la longitud 4de un petalo con una medida basada en las
longitudes de ese mismo v des pétaloss mas, como 1o es =1
diametro de la corola. Es asi como este valor corrsgido
pugde interpretarse como un grade de asimetria. Los mismcs
resultados se obtuvieron cuande s2 hizo el andlisis de ambas
variables trangformadas a logaritmos nacurales, lo aqus
descarta gue la razdn de este fendmeno sea que la varianza
dependa de la media (Faleconer 1881). Una posible razdén gde
agte resulitado, &5 gque se necesite de una mayor canalizacidn

en la poblacicon de menor altitud.

En el andlisis antevior se estdn estudiazndo _as
diferencias genéticas vy ambientales entre uvoblaciones. on

anfoaques més complerto debe tomar =n cuenta cualquier tipo de

n

interaceidn entre los factores procedencia y lecalidad, o
las difersncias de respuesta de lasz distintas procedensias a
ins ambientes. For la gque seria mds directo comparsr  los
fenotipos de laa plantas nativas (crecidas en zu  _uzar de
Brigzen) con las respuestas e las rplantas ds2 1z3 otras
popiacionea. S1 =& obssarva que las respuestas de _asz plantas
noc nativas tienden a 1ir en la misma direccidn que las
diferencias entre pares de poblaciones nativas, 3e apoyaria
la hipétesis de rlasticidad y difsrencizcion genetica
interpoblacional adaptativas. En 21 presente trabajo, se
shserva que para les caracteres con efectos significativos de
rrocedencia ¥ localidad, i1a mayoria de las difer=snolas sntre
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pares de poblaciones nativaa tienen la mismz direccifn qQue
las respusestas ambisntales de las plantas no nativag.

Ademdas de observar si coinciden la dirececidn =2ntre las
respuestas de las plantas no nativas con las diferencias
entre las rlantas nativasa, e3 interesante estudizr la
variacidn en magnitud de una con relacidn a la otra, =21
dichas magnitudes fueran igusles, se observaria una linea con
pendiente uno en la Figura 2: sin embarego, esto no se
chserva, va que cuando las diferencias entre las poblacicnes
nativas son grandes, las diferencies por plasticidad tisndan
a ger relativamente menorees. Esto 3 debe a que lzs
diferencizs entre plantes nativas incluyen los componentes
ambiental ¥ gendtico. los cuales tienden a tener lz misoa
direccidn; por lo que las difersncias =ntre plantas nativaa
siempre sSeran mayores gue las de las plantas no nativas., en
las cuales s0lo se toman en cuenta laa diferencias
ambientales, De esta manersa, la plasticidad fznotipvicza no
serd ¢apaz de igualar a las diferencias fenotipicas sntr

poblacicnes nativas.

51 lasg diferencias pldsticas no fueran adaptativas, =1
ratrdn encontrade serla de una mayor plasticidad 3= lsas

plantas no nativas en comparacién con una difsvencizcisn

M
4
o
b |
&)

fenotipica de plantas nativas, como seria el caso del nah

de la planta afectado por escasez de nutrisntss, s,
direcciones cpuestas entre dicha plasticidad y diferenciacidn
Ienotipica. La evidencia schre el significade zdaptative de
1a plasticidad es 0til para conccer su corizen. 51 la
rlasticidad es8 adaptativa, se pueden desschar las hipGtesis
de su relacidn con la inestabilidad 3Ze desarrollo
iSchlichting & Levin 1984} ¥ puede invesiigarse la relacidn
axistente con factores embienteles. Par pire lado, si no es
adaptativa, puede investigarse =gi <8 neutra o debida a

inestabllidad del desarrollio.
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Existen wvariog sstudios de pchblaciones naturales de
plantas en los que se comunican respuestas al ambiente
semejantes a las diferencilas genéticas sntre poblaciones.
Sriggs & Walters (198B4) mencicnan gque en wuna 3erie de
rabajos llevados a cabo, las plantas de tierras bajas se
modificaban a tal gradoe cuande se trasplantaban a tierras
aitas, que se transiormaban =2n 2species o subespecies alpinas

2 subalpinas relacionadas, (Jlausen =t 2] ({1941) encontraran

resultados similares =2=n Potentilla glandulosa y en especies
A2l  género Achillea. Gurevitch (138Z2) encontrd gque las

L

plantas de Achillea lanulosa de mayorss altitudes tendian

(]

gsemejarse & las plantas de mencres altitudes en cuanto a .
forma v tamafio de la hoja. como respuesta a un ambiente d2
crecimiento calido. De igual manera, las plantasz de bajas

altitudes tendian a semejarse a las plantas de mayorss

b)

altitudes cuando se hacian crecer en ambientes mds frics. Z=-

b

todos =3t08 cases los datos sugleren gue las morfslcocgizs
rueden proveer ventajas adaptativas en cada ambiente ez
Surevitcch 18823,



CUADRO 1. CONDICIONES AMBIENTALES DE LAS TRES POBLACIOMNES

No .POBLACION ALTITUD ()  PRECIPITACION(mm) TEMPERATURA( C)
1. OROTINA 208 2323 .4 26.0
g CI1UDAD COLON 700 2587 .8 23 4
3 MCRAVIA 1290 1924 6 19.9




CUADRO 2. EFECTOS
[HTERPRETACION .

INCLUIDOS EH

LGS MODELOS

DE ANALISIS

U

PDE VARIANZA Y &U

EFECTO INTERPRETACION JTRAS COMPCHENTES NO
TOMADOS EN
CONSIDERACIGH

FI1JOS:

1, LOC: Localidad, ambiesnte

de siembra.

Difegencias entre ambientes
de siembra.

Diferencias de edad

fisioldgica entre
racedencias a4l mogento
¢ la cosecha

2. PRO: Procedencia,

Difereacias genéticas entre

Efectos ambientales

poblacidn de recolecta poblaciones recolectadas residuales

3. LOC*PRO: Interaccidn Diferencias genéticas de las

entre localidad y respuestas de las poblaciones

procedencia. al ambiente.

ALEATORIOS

4 GEN(PRO): Genotipo Diferencias genéticas dentro | Efectos

dentro de procedencia, de poblaciones microambientales |

1ndividuo tecolectado de
cada poblacidn

residuales.

5. LOG*GEN{FRO) :
Interaccidn entre la
localidad y el genotipo.

Diferencias genéticas de las
respuestas de los genot1?ns
deatro de procedencias a
ambiente.

6. ERRCOR

Diferencias microambientales
y error de medicidn




CUADRO 3.

GRADUS DE LIBERTAD, VALOKES DE F

ANALISIS DE VARIANZA.

a, VAR]ABLES DE IHFLORESCENCI&
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CUADKO 4. VALORES DEL COEFICIENTE DE CORRELACION ENTRE LAS VARTABLES

LPI API  LECT DC IPET LEST LPIS LPF APF LECF LF AF
INFLORESCENCTA
LPT 1
API 0.4B16 1
Xk )

LKXCI 0.4814 D 378‘} i
DC O 32%9 0. 33]8 D{l’l‘%’? 1
XX
LPET C] 3321 0 3161 O 3588 0.9048 1

S 4 (x*) (k%) (*%)
LEST 0.27 0.2155 0.3551 0.4066 0. 3623 1
E 3 (**) b & 3 XX X

LPIS 0.2952 0.2857 0.3627 0.4423 0 3877 D.b468 1
(*%) (k%) (Rk) (kk) (k%) (k%)

INFRUCTESCENCIA
LEF 0 2589 D 1462 0.0465 0.0139 0 0173 D 0135 0.032¢ 1
; % (N3)  (NS)  (WS) (N5)
APF 0189 0,399 0.0623 0.0778 Dm«}z DDDB 0.1248 0.27?75 1
A (k*)  (NS) (N3)  (N3) (N5) (%)
LECF 0.0958 0,027 0.0855 0. 14689 0 1894 o 0878 0.0614 0. 337 D. 1679 1
(N5) ~ (N3) (N5) (%) % (NB% (**2 ?
LF -0,0879 0.0843-0,1846-0. 1443 —D 1451 -0 10 1 -0.0337 0.0616 U 59 D 22 1

NS (NS NS NS
F 0 02)34 0. 16212 0¢1330-" 0d64 0 D;DB—D. 0626 0-00d8 0'.‘09%7 C. 3«1&8 02483 0. 924 1
sy ¢y (> (N5 (N5) (N5) (N5) (N5) (%) (%K) (%K)

gy.szmmv 105 COEFICIENIES DE (QORRELACION DE LAS VARIABLES MAS CORRELACIONADAS, EN LAS CUALES SE HIZO UN ANALISIS &
*=p< 01, *¥=p<, 001
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SJADRO 5. VALORES DE F |, GRADOS DE LIBERTAD Y SIGNIFICANCTA DE
LOS EFECTOS INVOLUCRADOS EN EL MODELO DE ANALISIS DE

COVARTANZA,

ARTABLE EFECIO VALOR DE F GL SIGNIFICANCIA (P)

AF LOCALIDAD 3.8 2 0.0230 *

PROCEDENCTA 3.37 2 0.0364 ¥
GENOTTIPO DENTRO PROC. 1.41 55 0.0476 *
LOCKPRO 0.08 4 0.9891 ns
LOCAGENOTIPO DENTRO PROC. 0.59 94 D0.9978 ns
LF 722 49 1 0.0001 w*xx

FET LOCALIDAD 7.87 2 0.0005 *xx
PROCEDENCTA 412 2 0.M79 x
GENCTIPO DENTRO PROC. 1.38 54 0.063¢ ns
LOC*PRO 0.29 4 0.8811 ns
LOCYGENOTTPO DENTRO PROC. 1.18 89 0.1769 ns
e 910.12 1 D.0001 *xxx

s=ncf), 05, ¥¥=p<(d, 1, #¥#¥=p<(0. O - ¥¥a=p<d. 0001
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~TJADROD b.

PROPORCION DE [0S COMEONENIES DE VARIANZA DE 105
FFECTDS ALEATDRIOS DEL ANALISIS DE VARIANZA,  EL CrADO
DE DETERMINACION GENETICA (ORRESFONDE AL EFECIO

GEN(PRO).
7ARTABLES TE DNFLORESCENCIA
LPI APT LECT oC LEET
RN(PRO) D.052666 0.012548 0.068574 0.000000 0. 005467
JOCAGEN  D.014036 0.000000 0.GO0COC  0.0ODOO0 D). 0O0CO0
TRROR  0.933299 0.987452 0.931426 1.000000 O.994533
LEST LPIS
EN(PR)) 0.232237 0. 228519
"OCWGEN  0.000000  O.0C0000
TROR 0767763 0.771481
TARIAHLES DE INFRUCTESCENCIA
LEF AEF [AF LF iF
=M(FPROY 0402076 0.173781 0. 1445684 0.219775 0.270708
SOCWGEN  0.000000 0.12183  0.000000 0.000000 0. COO000
“=RUR 0. 897924 J.7043588 D, 555416 0, 78022% 0. 729297

205 EFRCTOS SICNIFICATTVOS SE ENCIENTRAN EN NEGRTTA
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SGADRO 7. PROEORCION DE LOS COOMEONENTES DE VARTANAA DE 105
EFECTOS ALFATORIOS DE LAS VARTABLES CORRFGIDAS BOR iIAS
COVARIABLES. EL, GRADD DE LETERMINACION GCENETICA

CORRESPONDE AL, FFFCTO GEN(PRO).

ARIABLE COVARIABLE GEN(PRO)  LOCHGEN ERROR
3 LF 0.419439 0Q.C00000 0. 880560
f 2% C 0.035005 0.077964 0.B87034

OF LFECTOS STGNIFICATIVOS SE ENCUENTRAN £N NELRITA

= & &
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-UADRO 8. PROPORCION RELATIVA DE CQONIRIBUCION DE TODOS LOS
EFECTOS A LA VARTANZA TOTAL.

Lc PRO FOC¥PRO GEN(PRO) LOCMGEN  Erxror
132 0. 038 0. GCO

I 0.051 0. GCO 0. 780
APT  0.07/5 0. 052 D. 023 0.2 0. 000 0.837
LPCT 0.405 0. 064 0. CCO 0. 089 0. 000 0. 774
Dc 3,143 D. 039 0. 002 B. 00 0. 000 0.845
LPET €.149 0. 045 . 007 0. 008 0. GCO 0. 781
LEST 0.031 e 3. 019 0.224 0. 000 0. 748
LPES 4.839 0. 038 0. 065 0.196 0. 00G 0. 662
LPF 0,000 . 020 . 0do 0. 0% 0.000 C. 884
APF 0.059 0. 062 d. 0oa 0.158 0.108 0.613
LECF  0.003 0. 030 0. 000 W 0. 000 0. 829
LF 0. 06a 0. 089 0.038 0.1953 0. 000 J. 681
AF 0.0d0 3. D99 0. 015 0.2¢ 0.000 0. 644

0T FFECTOS SIGNIFICATT OIS SE ENCTENTRAN EN NFCRITA
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ZUADRO 9. PROPORCION RELATIVA DE QONTRIBUCION DE TODCS
OS5 EFECTOS A LA VARTANZA TUTAL, PARA 1AS
VARTABLES CORREGIDAS POR MEDIO DEL ANALISIS
DE COVARTANZA.

iﬂjjug)“f ECC PRO LOC¥PRD GEN(PRO) LOCHGEN

.038248 . 029797 CoOOBo  .133099

-0000G0
SETYDC . 065494 . 829375 . 00DOCO . D33481

055523  Bii]

205 EFECTOS SIGNVIFICATIVOS SE ENCUENTRAN EN NELRTTA



—JADRO 10. ESTIMACION DE PROMEDIOS Y ERRORES ESTANDAR (EN
PARENTESIS) POR EL METODO DE MINIMOS CUADRADOS DE

LCCALIDADES Y PROCEDENCTAS PARA TODAS LAS
VARTABLES.
10C PRO

OROTINA C.QOLON [ORAVIA OROTINA C.COLON MORAVIA
VEKTABLES DE INFLORESCENCIA

251 (mm)  8.9628 10.1357 11.5847 10.2325 9.4508 10.9969
(0.3349) (0.3913) (D 3471)  (D.2776) (D.3960) (0. 4219)
:S (um) 0.6340° 0.6378° 0.5872 0.6723° 0.6502° 0. 6366
(0.0091) (0.0106) LD 0094)  (0.007%) (0.0108) (c 0115)
10T (mm) 4. 3159 4. 3094 4. 7880 '4.2678° 4.3831 4. 7872
(9.0848) (0.09%1) (0.0879)  (0.0703) (U.1002) (Q. 1%€8)
T o(mm) 7.3133° 7.2446° 7.9275 7.4070° 7.2526° 7.B5258
(0.1060) (0.1238) (0.1099)  (0.0879) (0.1253) (0. 1335)
SET (mm) 40953 4.0427° 4.4920 41176 4.0041 4. 4082
(0.0554) (D.0647) (0.0574) (0. 0459) [D 0655) (0. CESE)
IST (mm) 2.0138 2.0510° 2.135¢4 2.0408° 2.0279° 2.1314
(0.0259) (D.0303) (0.0269)  (0.0215) (0.0307) (0.0327)
OIS (mm) 2.8067 2.7902° 2. 9538 '2.9389° 2.7217° 2.9201
(0.0350) (0.0408) (0.0362)  (0.0290) (G.0413) (D 0240)

ARTABLES DE INFRUCTESCENCIA
LZF (mm) 12.9141 13.8408 13.0755 13 o818 12.7057 43 5350

_ (0.2878) (0.3665) (0.3340) 2838) (0 3697) (0. 3845

AZF (mm)  0.7250° 07485 0 Q. 7763 o 7741 73717 0 7385

(0.0080) (0.0102) (0.0093)  (0.0079) (o 0103) (0 c197)

ICF (mm) 6.7999° 6.7919° 6,9221 6.6378° 6.7467 7 1294
(0. 0927) (0 1161) (o 1076)  (0.0914) (U 1191) (a 1238)

i A 8'%%3% (0, Dggg) (0. a%gf) (8'%3%%) ) ( %ég&,
1T (mm) : 5909) 6.5562° 6, 4929 6. B518 6 3 6. 2573

(D 0679) (0.0864) (0.0787) (0. 0669) (0. 08’7.5) (0. 0506)
TARTABLES CORREGIDAS

A2 6. 6206 6.6832 66558 65351 6 6713
S Q-0373) (0.4 (822D @ EBSD) (@- 035)
. S

ZEVIC 55440 (5. 0282) (0.5286)  (0.0199) (0. 585> (0.5305)




JUADRO 11. RESULTADOS DE LAS COMPARACIONES MULTIPLES DE LAS
VARTABLES CON EFECTOS SIGNIFICATIVOS DE LOCALIDAD Y

PROCEDENCTA.
EFECTOS

TARTABLES LOCALIDAD PROCEDENCTIA
“PI MOR CCOL CRO G
APT MOR CCOL
_PCT MOR OR
i MOR
“IRT MOR
215 MOR O
AP iy ®)

AF/LF MOR ORO MOR ORC 0L
_OFET/DC 1 L

SC0L:CTUDAD COLON. MOR. mRA’U"'ﬁ. QRO ORCTTNA

=00 PROMEDIOS SE ENCUENTRAN ORDENADOS DESCENDENTEMENTE.

== SUBRAYAN [OS PROMEDIOS MO SIGNH‘ICA'IEWM‘E?TE DIFERENTES. «»0.05
T35 COVARTAHLES APARECEN A CONTINUACION DE LA VARIAELE.




F_-RA 1.

LAt g

VARTABLES MORFOLOGICAS DE INFLORESCENCTA E
INFRUCTESCENCTA.  LPI:LONGITUD DEL PEDUNCUS JUE 1A
INFLORESCENCTA,;  APT:ANCHD) DFL.  PEDUNCULO DE LA
INFIORESCENCTA; LPCI:IONGTTUD DEL FPEDICEIC DE LA
INFLORESCENCIA i 33M0 LDE LA COROLA,
LPET:LONGITUD DEL PETALS HAYOR,; 1PIS:IONGTTUD DEL
PI ; LEST:LONGITUD DE ESTAMBRES; LPF LONGITUD DEL
PED DE LA __TNFRUCTESCENCIA; APF ANCHO DEL
PED DE LA INFRUCTESCENCTIA; LECE:IONGITUD DEL
PEDICEIQ DE LA INFRUCTESCENCIA; LF:IONGITUD DEL FRUIU
Y AF:ANCHO DEL FRUTD.



DIFERENCIAS PLASTICAS

41

8 4
i
6 | - -
e
- —~ = e
—ja —+
<4 — s S e *
+ + L e
| Ay
2'1_ o+ il - ]
. + - .
7 & Lo
Q Jr - L =
- % 3 +—|—
_2_- . ik
-4 L | I == i I T T ]
@) 1 =2 3 4 S & 7 8
DIFERENCIAS FENOTIPICAS
COROLA + PEDUN. ¥ PEDIC.
#= PISTILO = AF/LF
< LPET/DC

FIGURA 2 DIFERENCIAS ENTRE DOS PROMEDIOS DE
PLANTAS NATIVAS CONTRA LAS DIFERENCIAS
PLASTICAS DE ESAS MISMAS PLANTAS
CRECIDAS EN AMBOS AMBIENTES. LAS
VARIABLES SE ENCUENTRAN AGRUPADAS DE
ACUERDO A  CONJUNTOS DE  MAYOR
CORRELACION.
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Capitulo IT

ANALISIS MULTIVARIADO DE COMPONENTES
GENETICO Y AMBIENTAL DE VARIABLES DE
INFILORESCENCIA E INFRUCTESCENCIA EN
TRES POBLACIONES DE
Solammm americamuva Mi111.
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RESUMEN

Se realizdéd un experimento de trasplantes reciprocos de
clones con el objetivo de estudiar las diferencias entre
poblaciones de hierba mora (Solanum americanum Mill.) desde
un enfogue multivariado, basado en variables morfolédgicas de
inflorescencia e infructescencia. Las tres poblaciones
egtudiadas se encuentran a lo largo del ambito altitudinal de
ls especie en Costa Rica. Se abtuvieron los componentes
genético y ambiental entre y dentro de poblaciones de las
correlaciones entre las variables. De las 12 wvarilskles
estudiadas, se encontrd una alta correlacion sélc en tres
pares, la cual se observd en todos los componenteg, por lo
que se concluyd que dichas variables estaban midiendo el
mismo cardcter. El resto de las variables no estuvieron
correlacionadas tan consistentemente, lo que sugiere gue
existe una buena proporcidén de variacién particular de cada
variable. Las correlaciones microambientales (dentro de
localidades de siembra) fueron basjas en comparacién con las
correlaciones genéticas y ambientales entre poblaciones. Las
correlaciones entre variables cambiaron significativamente
entre procedencias y entre localidades de siembra, lo cusl
puede tener origen y repercusiones en las respuestasz a
peleccidn. Se hizo un andlisis de factores de la matriz de
covarianza total., para reducir el nimero de variables
estudiadas, y s encontrdé gque se formaron cuatrec grupos de
variables, Dcs de estos grupos presentaron difsrencias
gignificativas y paralelas entre pcblaciones de los
componentes genético y ambiental. Asimismc, se llevd a cabo
un andlisis candnico discriminante parz determinar los
conjuntos de variables que separan mejor 8 combinaciones de
procedencias v localidades de siembra, v se encontrd gque la
primera variable candnica, basacda en variables de tamafio de
la flor, separa las localidades v lzs procedencias, y ques las

diferencias entre localidades 3 prccedencias son paralelas.
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La existencia de paraleliamo entre loeg compenenteg genético y
ambiental puede provenir de resultado de seleccion natural,
aunque no puede descartarzse que el azar esté actuando si los

caracteres son selectivamente neutros.
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INTRODUCCION

Al igual que las varianzas, lag correlsacliones entre
variables pueden tener componentee tanto genéticos caomo
ambientalea, y estos pueden distribuiree entre y dentro de
poblaciones. Las correlaciones genéticas pueden darse debido
a gue las varlablese estdn midiendo caracteres gobsrnados por
los mismos genez © genes muy lLigados (Silander 1885). El
ambiente puede causar correlacidn en la medida en que dcs
caracteres estén influenciadce por las mismas diferencias en
condiciones ambientales (Falconer 15813, Un ejemplo de
correlacidén ambisntal cominmente encontrado en las plantas ez
la clorosie de las hojas ¥ l1a reduccidn en el crecimiento
producides como sintomas tipicos ante deficlencias de
nitroégeno {Greulach 1873).

El estudio de las correlaciones entre variables medidas
en una especie reviste importancia desde distintos puntos de
vista. Desde un enfegue evolutiveo, las relaciones entre
variables pueden tener repercusiones en la evelucidén de las
especies, por medio de reetriccliones en las respuestas a la
geleccldn (Wilson 1888, Arnold 1892};. Dichas restricciones
rueden darse debido a que los caracteres se encuentran
genéticamente correlacionadeos por medio de plelotrozia.
epistasis o desequlilibric gamético (Falconer 1981, Silander
1885), FPor lo tanto, una gBelececidn simultdnea asobre dos
caracteres perc en sentido cpuesto a la correlacién genstica.
puede dar wuna respuesta limitada aun en presanciz de
cantlidades esignificativaes de variacidén genética eaditiva
{Cowley & Atchley 1B3U). Al contrario, seleccién #n el mismo
sentldo de la correlacidn genética puede dar una respuesta

acelerada B la #meleccidén (Faleconer 19811}. Las r=laciones
entre wvariables rueden cambisr debido =21 ambiente de
crecimiento (Schlichting 1289. Waitt & Levin 189983). Estose

cambios ambientales pueden traer come consecuencia que los
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genes pleiotrépicos, 1ligados o© con relaciones epismtdticas
zean capaces de responder de diferente manerz en cada
ambiente, cuando los caracteres gobernados por ellos =on
sujetos a =seleccidén simultdnea (ver modelo en Stearnz et al,
1991}, De 1o anterior me deduce que el estudic de ios
cambioz en las correlaciones permite identificar posible
dependencia ambiental, de la capacidad de respuestz =2
seleccidén de caracteres seleccionados simultaneamente.

Las relaciones entre variables pueden ser diferentes
entre poblaclones, esto puede ocurrir como congecuencis de
diferencilacién en frecuenclas alélicas, producto de deriva c¢
de distintas presiones de 8seleccién en los distintos
caracteres (Falconer 1881, Silander 1885). La comparacidén de
las relacicnes entre variables para cada procedencis y
ambiente de siembra, permiten evaluar 1la existencia de
diferencias significativas con potenciales o repercusicnes
evolutivas (Schlichting 1989).

Si algunas variables me encuentran altazernte
correlacionadas. el estudic por separado de cada una de =.las
podrd dar informacidén redundante; esto ocurre =.: =ichas
variables estdn midiendo 1lo que es el mismz czricter
(Cheplick & Quinn 1988). Para obtener evidenciz Ze =: esto
ocurre asi, pueden estudiarse lams relaciones entre variables
a nivel fenotipico, genético y ambiental, entre v Zerntro de
poblaciones (Humphreys 1891). Correlaciones consis-arntemente
altas en todos estos componentes sugieren que las variables
estdn midiendo el mismo caracter.

vTre _=z= variasbles
para conocer qué conjuntos de ellas czntrizuyesr a3 separar

Pueden analizarse las correlacione

L[]
1]
4
(5]
L
(1]

mejor los fenotipos de cada procedencia ore-:sz &n  cada
localidad (ver Andlisis Candénico en Jchn=-r & Wicrnern 1882,

==

Mznly 18986). Asimismo, puede estudiarse =. -:==mpor-zmiento de

-
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estos conjuntos de variables para determinar la direccidn ds
la=s diferencias genéticas y ambientales. Un paralelismo
entre ambas diferencias puede sugerir origenes adaptativos de
las mismas (Gurevitch 1882, Melgar 1894}, aungue no puesde

descartarse el azar.

En el presente estudioc gse analizd un conjunto de 12
variables morfoldgicas de inflorescencia e infructeccencis.
Dichas variables fueron medidas en un experimento de
trasplantes reciprocos de clones de hierba mora (Solanum
americanum Mill.). entre tres poblacicnes gituadas a lo largo
del ambito altitudinal de la especie en Costa Rica (Melgar
1894). Se hize un andlisis de factores basado en la
variacidn total para eliminar informacién redundante ¥
reducir el numero de variables vy luego ee obtuvieren lecs
componetes genético vy ambiental, entre y dentro de
poblaciones de las correlaciones entre variables. Se realizé
un analisis candnico para identificar las variables con mayor
contribucién de los componentes genético y ambiental entre
poblaciones e identificar paraielismos entre ambecs
componentes. Por ultime, se determing =i existe variacidén ds
las correlaciones entre las varizcles debidas al componente
genético y ambiental entre potlaciones. Todos estos anglisis
rermiten visualizar algunas imzlicaciones evolutivas que
tienen las correlaciones entrs var:zbles, con relacidn a la

posibilidad de adaptacién ante camtice ambientalses.

w2
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MATERIAL Y METODOS

ESPECIE DE ESTUDIO:

Lz hierba moraz (Solanum americanum Mill.) es una
herbdcea de vida corta o znual gue raramente alcanza hasta
1.5 m de altura (Ogg et al. 1981) v es una de las especies de
solandceas méas ampliamente distribuida (Woodson & Schery
1873), va ques se le encuentra en América, Eurasla y Australia
(Edmonds 1872). Posee inflorescencias e infructescencias en
forma de cimas extra axilares bastante condenseadas
(umbeliformes) (Ogg et al. 18BL1). La inflorescencia poses
varias flores ¥y el pedunculo es delgado ¥y no ramificadno
(Woodson & Schery 1873). Lasg flores miden hasta un cm de
diametro. Los frutos son bayas negras lustrosas con un
didametro de 4-8 (-15)mm (Stebbins & Paddok 1949, Woodson &
Schery 1973), ¥ posee un numero de cromosomas n=12 (Woodson &
Schery 1873}). Algunos ensayos sugieren que esta planta es
principalmente autopolinizada; sin embargo, la exogamie
probablemente ocurre (Henderson 1874, Edmonds 1979). Thrante
los ensayecs en el campe, s8e observé que las flores eran
visitadas por abejas de las familias Haliectidas v
Megachilidae, en busca de polen. Es una especie comin en
dreas recientemente perturbadas y es muy variable (Ogg &z =1.
1981, Schilling 188113. En Costa Rica se encusntra en
altitudes que van de cerca del nivel del mar hasiz 1370 m,
aungue es escasa a eslevaciones inferiores a los 300 m (Heiser
1955).

RECOLECCION Y MULTIPLICACION DEL MATERIAL EXPERIMENTAL:

Se recolectaron 27. 22 y 21 plantas en las poblaciones
de Orotina, Ciudad Colén v Meravia, respectivamente, entre

-

los meses de agosto ¥ octubre de 15892 (Cuadro 1).
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La recolecta se realizd independiente del microambiente.
La distancia minima entre una planta y otra fue de 100 m.
Esto rermitid disminuir la posibilidad de recolectar
individuos emparentados {Harberd 1857. Heslop-Harrison 1864}).
Por 1lo tanto, cada planta recolectada fue considerada un

genotipo distinto.

Las plantas en el campo se recolectaron completas. Se
colocaron debidamente identificadas en bolsas plasticas yv se
agregd agua, para mantenerlas vivas durante el transporte.
En el invernadero se dividieron los tallos en nueve
fragmentos de por lo mence tres nudog, para tener replicades
de log mismos genotipos. La base de cada fragmento fue
sumergida 5 segundos. en una solucidén de Acide Indelbutirico,
500 ppm en alcohol al 7C% (método de inmersidén en solucidn
concentrada, Hartmann vy Kester 1887). Luego se sembraron en
arenna de rio en recipientes pléasticeos individuales. Se
mantuvieron en el invernadero por un minimo de tres semanas

hasta gque enralzaron.

ENSAYO DE CAMPO:

Las plantas sobrevivientes &l enraizamiento fueron 22,
20 vy 1B, para las poblaciones de Orotina, Ciudad Colé6n v
Moravia, regpectivamente. Trea réplicas de cada g=2notipo

fueron trasplantadas &a cada unoc de 1los lugares de donde se

recolectaron. La siembra se realizd del 21 al 2% de cctubre
de 1992Z. Se limprié el terreno de otras plantea v se
prepararon hilerss con azadon. oe sgembrarcn laz plantas

espacladas 60 ecm. Este se hizo para eviter la competencia,
debido a que ésta puede aumentar la varianza y de esta manera
oscurecer las relacliones existentes (Briggs & Walters, 1584).
Se sembraron las plantas de manera ue las plantas veclinas
formaran un hexdgono alrededcr 4= cads planta. La

disposicitn de las plantas ern =1 campo fue 8l azar, se
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regaron cada cuatro dias cuando hizo falta precipitacidn
durante ese periodo, Yy se eliminaron malezas periédicamente.
El efecto gque pudieron tener estos tratamientos fue el de
disminuir 1la diferenciacidén embiental entre localidades,

debido & que se homogenizdé una rporcidn del ambiente.

Se dejaron crecer los individuos sin fertilizaecidn ni
fumigacidén hasta que alcanzaran la fagse reproductiva. Hubo
mortalidad de algunas réplilicas y se cosecharon flores ¥
frutos de 22, 17 y 18 genotipcs procedentes de QOrotina,
Ciudad Colén y Moravia. respeciivamente, [Las plantas en el
campce fueron cosechadas primero en Orotina, donde crecieron
mas rapidamente, luego en Ciudad Colén ¥y por ultimc en
Moravia. Se c¢onservaron infiorescencias & infructescencias
en alcohol 70% hasta el momentc de ser medidas. Para ellc ss
utilizd un verniler y un esaterebsccocps con micrédmetro ocular.
Se¢ midieron las giguientes wvariasblez: 1. Longitud del
pedunculo de la inflorescencia (LPI):; Z. Ancho del peduincuic
de la inflorescencia (API); 3. Longitui del pedicelo de la
inflorescencia (LPCI) 4, Didmetzro de & corcla (DC); &.
Longitud del pétalo mayor (LPET): £. Longitud del pistilc
(LPIS); 7. Longitud de estambres (LEST): B. Longitud del
pedunculo de la infructescencia (LPF); 8. Ancho del pediunculc

de la infructescencia (APF); 10. Longizud del pedicelg de la

(R

infructescencia (LPCF): 11. Lonsisud del fruto (LFI; 1
Ancho del fruto (AF).
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RESULTADOS

Se obtuvieron matrices de correlaciocnes parae estudiar
las relaciones entre las variables. Primero, se obtuve la
matriz de correlacidn total y luego se tomaron en cuenta los
distintogs componentes que pueden ser estudiados en este
experimento de trasplantes, Yy e obtuvo para caeda uno la
matriz de correlaciones. Dichos componentes estdn descritos
en el Cuadro 2. Los primeros tres se considerarcn efectos

fijos v el resto aleatorios (Taylor & Aarssen 1988).

Algunas varisbles 8se encuentran mds correlacionadas
entre si. debide a que pueden estar midlendo &rganos o
unidades. ©Se realiz6 un andlieis de factores para encontrar
egtos conduntos de variablezs mée correlacionadas. Diche
analisis permite encontrar pocas variables, o factores,
formados por los grupcos de variables méds correlacionadas.
Dichos factores son variables subvacentes, representativas de
grupos de variables reales altamente correlacionadas entre
gi. De esta manera, se puede resumir la informacidn de todss
las variables en grupcs, cada uno correspondiente a un fac:tor
{Johnson & Wichern 1882, Manly 1886). El propdéeito de estes
anédlisis es determinar conjuntos de variables gque represgenten

medidas de un miemo Organc c unidad.

El andlisis de factores de la matriz de correlacicone

i

total permitid obtener cuatro grupos (Cuadros 3 vy 4). Ze le
PUED un nombre 8 cada factor, pars resumir las

—

caracteristicas de las variables del grupo. Zetos grupos
represgsentan las variables que en general tTuvieron un
comportamiento semejante, ¥ por lo tanto, correlacziones altas
entre ellas. Se hizo un andlisis de varianrza ds los factores
tar»  (tamafic de la

3

Yy ee encontrd que s6lc el pegundo facs
pi

|-

L
corola) y el cuartc I(estambres v isx &), presentan

=]
diferencias significativas entre localidades y procedencias,
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simulténeamente (Cuadreo 5).

Las correlaciones entre variables para cada uno de los
componentee fueron calculadas c¢on base en las varianzas ¥y
covarianzas entre variables. Dichos valores fueron estimados
a partir de las matrices de sumas de cuadrados ¥y productos
cruzados tipo 1III por medio del comando PROC GILM,
MANOVA /PRINTH PRINTE (SAS Inc, 1985), ¥y les férmulas de
estimacidén de componentes de varianzas RANDOM en PROC GLM
(SAS Inc, 1885). Para cada par de variablee se dividié la
covarianza estimada dentroc de la raiz cuadrada de La
multiplicacién de las varianzas de ambos caracteres (Falconer
1881, Vie 18B4). Como resultasdo de eate procedimiento,
algunas de las estimaciones dieron valores mayores que uno,
como se ha encontrado en otros trabajos con disefios no
balanceadog (Weis et al, 1987). Por medio del estudio de las
correlaciones se puede observar sl un par de caracteres varia
de manera conjunta, en la misma direccién o en direcciones
opuestag, para cada uno de los componentes del modelo (Cuadro
2). Asi, puede estimarse e]l grado de correlacidén genética ¥
amblental entre y dentr¢o de poblacicnes, entre pares de
varisbles. No se hicieron pruebas de significancia pars las
correlaciones, debido 8 Qque para disefics complojce ¥V
desbalanceados, no se conocen los errores estdndar de ios
componentes de varianza (Via 1884). Asi, las comparacicnes

entre variables fueron hechas de una manera exploratoria.

No ge incluyd la interacciodn rlantea dsntro de
procedencla en el modelo, ya que para diez de las doce
variables se obtuvo estimaciones de varianzas negativas. De
cualquier manera. no fue un componente =ignificativo en
ninguna de las variablee. PFor otro lade. sb6lc 3e estimaron
las correlsciones entre varisbles en las cuales el componente
evaluado contribuvé significativamente a la varianza total,

semejante a lg realizado por Widen & Anderasson (1883). Las
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matrices de corrslaclén asi obtenidam fueron eestudiadas con
la ayuda de un andlisis de factores (Mitchell-Olds & Rutledge
189861,

Se hicieron andlisis de varianza de cada factor parse
ohservar gqué efectos descritos en el Cuadro 2 eran
significativos (PROC GIM, SAS Institute Inc., 1885}, y se
compararon las estimaciones de los promediocs para los efectos
de localidad vy procedencia, por el meétodo de los cuadrades
minimoa (SAS Institute Inc.,, 1885). Las comparaciones entre
los promedios de los factores en las localidadea vy
procedencias se chservan en el Cuadro 6. G5e puede noctar gque
en todos les casos, la poblacién de Moravia tuvo valores
diferentes a los de Ciudad Coldén. Ademés, dichae diferencias
fueron paralelas para ambos factores en los efectos de

procedencia y localidad.

Se estimaron las matrices de correlaciones respectivas
para estudiar la vaeriacldn c¢onjunta de pares de caracteres
entre procedenclas. localldades, genotipes y microambiente

{Cuadros TA al TID). Se estimaron #&lo lap correlaciones
entre pares de variables en las que ambas tienen varianzas
gignificativamente diferentes de cero. Dichas matrices

fueron estimedes con base en los compeonentes de varianze. de
manera gqQue corresponden a las depnominadas "correlaciones
componente” (Via 1884).

En la matriz de correlaciones del errcr ss exsuentran
las correlacionee debldag al microambiente. unidas &
cualauler correlacién debida al metodo ¢ medicidén. En el
microambiente =2e incluven no sdleo los factores abidticos sino
también los bidtices que afectan s cade iniividuc. como lo
aon herbivoria y enfermedades. Se& observa que las Unicos
pares de vwvariables aque pregentan vzlinres elevadoz de

sorrelacidn por errpr &5, 25 orizn gdeacsndente, la longitud
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y en ancho del fruto, la longltud y el ancho de los pétalos y
la longitud de estambres y pistilo (correlaciones entre 0.6 y
0.8) (Cuadro 7A). Los demds pares de variables tienen
valores relativamente bajos de correlaciédn por error.

Las correlaciones entre las respuestas al ambiente
corresponden a las correlaciones de locallidad de siembra. Se
formé s6lo un grupo de ocho varisblesg (Cuadroe 4 y 7C). lo
que se debid a gue todas las variablee Qque mostraron un

efecto significativo de localidad, mostraron un
comportamiento semejante. En la localidad de Moravia s=
encontraron loe promedios mayores. Esto hace gque las

correlaciones entre variasbles sean muy eltas. En el caso de
las estimaciones de las varisanzas y covarianzas, debidc a qQus
el modelo no es balanceado, muchas de las estimaciones de las
correlacicnes fueron mayorea de uno. Este, &in embargc.
puede interpretarse como gque hubo respuestas semejantes pare

toda=s las varlables con efecto significativeo de localidad.

Entre las matrices de correlaciones de los distintos
componentes ne se incluyd 1la matriz de la interaccidn
localidad-procedencia. debido a que sélo una variable tuvo
ege efecto significativo {(Melgar 1984),

Loe resultados del grado de homogeneidad de las
estimaciones de las correlaciones entre los componentes. se
resumieron en el Cuadro 8. En dicho cuadro s ancta un
numero para cada par de variables, el numerador es la
frecuencia en la cual ambas variables aparescen agrupadas en
un factor (Cuadro 4) y el denominador es el <otal en que
ambas variables pueden resultar agrupadas en un factor., lo
cual ocurre cuando al menos une tiens algun efecto
gignificativo. Se observa que los valores mayores estan
dados por las tres variables &altamente correlacionadas, que

existen valores altos entre variables de inflorescencia ¥
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menores entre variasble=s de infructescencia.

Se reslizd un andlizis candnico para estudiar gqué
variables contribuyen més a las diferencias fenotipicas entre
cada procedencia crecida en cada localidad (Gurevitch 13992,
Figura 1). Este andlisis permite separar al midximo las
combinaciones de localidad por procedencia. Se emplearon los
promedios por planta, calculado= =2 partir de las réplicas que
las representaban en cada localidad. Los datos tienen cierto
desbalance debido a que no todzs las réplicas sobrevivieron

lh.

para todas las plantas. En un lieis canénlco, se obtlenen

[l"

varlables nuevas (variaties :sné"icas). que resumen el
comportamiento de todas laz wariebles, con base en sus

correlaciones. Una variztle czaniénizcz, por lo general, esté

resumienda 1 comportamisnic 2= coniuntos de variables.

Los promedios de I=s wsriztles canénicas en las

combinaciones de localizZzd v srocedsrnciz, ostdn separados al

maximo. La primera variztls caniz: lz que permite l=
mejor separacidén enire locs TrozsZiczs 2= las combinaciones

localidad por prcosdenciz: la =2zonc: ac

=

= siguients

variable que ©psrmizs L= ==-Cr s=azarzzilin entrs dizshos

rromedios, con bass 2o -5 wariaciin ractante ¥y aci
sucesivamente. De estz zz2zer=, =a zusds resunir la

informacién de todas las ~varist.ss ¥ sect=arminar 2sus_es son

mas importantes para S&parar _s25 TIzIinzciconss de .coccoalilidad

por procedencia.

Las primeras decs variztlssz ca=firicss resunmen una
importante cantidad de la infcrzz-:ii- z-<s]l trindada por el
conjunto de variables (70.8% 3=z 1z +varizm== Suadre 8). Ss
puede observar que la variabls cza=min:ic-sz un:z, separa de manera
paralela las procedencias v . ¥ qaue la mayor

separacidn ocurre en l=

=z extremas en altitud

{(Cuadro 9). Un valor grande Z& _z gri=merszs variable candnica
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significa que existe una corola grande, y la longitud del

pedinculn y pedicelo de la inflorescencia son grandes.

La variable candnica dos separa mejor las procedencias
gque las localidades (Figura 1, Cuadro 9}, y estd méas
correlacionada con variables del fruto. Las variables mads
correlacionadas son la longitud del pistilo, el ancho del
pedinculo del fruto ¥y 1a longitud y ancho del fruto. La
procedencia de Orotina muestra un mayor tamafio del frute que

las de Moravia y Ciudad Celén.

Se determind si las relaciones entre las varisbles
variaban de acuerdo a los ambientes de siembra (Schlichting
1988), vy si existian diferencias entre las procedencias
{(Figura 2). Para ello, se obtuvieron por separado las
matrices de correlacidn de todas las combinaclones de
localidad por procedencia, las cuales se calcularon a partir
de los datos promediados de plantas, como el caso anterior.
Con base en estas matrices, 8se realizaron dos prusbas
estadisticas. La primera fue la prueba de homogeneidad de
las correlaciones transformadas a Z (Snedecor & Cochran 1880
p. 186), esta prueba se realizdé para cada par de variables.
La segunda fue una prueba de los patrones de correlacion
entre todas las caracteristicas en conjunto, llamada la
prueba de razén de verosimilitud para la homogeneidad d= las
matrices de covarianza (PROC DISCRIM, SAS Inc. 1985).

Se emplearon los promedios por planta, caliculiados a
partir de las réplicas que las representsaban en cads
iocalidad. La comparacion se realizd para cade localided, y
con las tres procedencias de esa locslidad. Igualmente ee
realizdé pars ¢ada procedencia, al comparar las tres
localidades de cada una. Yediante este andlisis. se puede
determinar si existen cambios significativos en las

relaciones entre variables entre procedencias o entre
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localidades de siembra. El numero esperado de correlaciones
que por azar s6lo den heterogeneidad significativa de un
total de 66 correlacicnes, es de 3.3 a un nivel de P<0.05,

En la localidad de Orotina se encontraron 10
correlaciones entre caracteres gue muestran cambios
eignificativos entre procedencias. seguido de la localidad de
Moravia con dos y la de Ciudad Coldén con uno. Con respecto a
las procedencias, del total de 66 correlaciones, se observa
una heterogeneidad significativa para 3, 8 y 2 en las
procedencias Orotina, Ciudad Coldn v Moravia,
respectivamente: ademds 261lo una localidad ¥y una procedencia
tienen valores arriba de diferencias significativas, con
relacién & las esperadas por el azar. Por otro lado, les
resultados de las pruebas de homogeneidad indican gque todas
las localidades Vv procedencias muestran diferencias=

significativas de las matricee de covarianza.
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DISCUSION

Se encontrd, en el estudio de las correlaciones entre
variables &a nivel global, gue Jlas wvariables pueden ser

reunidas en cuatro grupcs, correspondientes a cuatro

factores. En el factor dos (corcla) y en el cuatro
{estambres ¥y pistilos), las diferencias entre procedencias
son paralelas a las diferencias entre localidades. Este

mismo patrdn se encontrd en el andlisis por seperado de siets
de las variablees (Melgar 1884). Este paralelismo entre las
diferenclae genéticas vy ambientales suglere un origen
adaptativo; poslhlemente, la seleccidédn natural ha estado
actuande directa o indirectamente sobre esos caracteres. Sin
embargo, s5i las diferencias ambientales ¥y genéticas son
neutras, poedria exietir coincidencia sdlo por el azar; la
probabilidad de que por azar existan diferencias tanto en
locaelidades como en procedencias es de 0.25. De esa
probabilidad, la mitad seriaz de diferencias en la misma
direccién. lo que daria 0.125; la proporcién de factores con
diferencias paralelas entre 1localidades y procedencias es
mavor {0.5), lo que sugiere gue el origen de las diferencias
no es al azar.

Segun Stanton & Preston (1988) el tamafic de la corcla en
Raphanus sativus estd positivamente correlacionadc c¢on la
vigita de polinizadores y el peso de las anteras, En
Polemonium viscosum, la corola se correlacicna positivamente
con la leongitud del estlilo vy la produccién de polen vy visitas
de polinizadores (Galen & Stanton 1989). En el ©presente
estudio, 8in embargo, ambos grupos de variables quedaron
separadas: esto indicae gue la relacidn es meno= intensa entre
esas varlables. con respecto & otrag plantaz. Posiblemente
esto se deba & gue las mismas anteras se sncuentran tan
expuestas vy  su tamafic relative ee tan grande que pueden

contribuir ellas solas a atrser visitantes (Buchmann & Cane
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18885. Sin embargo, el hecho de que exisgsta coincidencia
entre diferencias genéticas y ambientales en ambos caracteres
sugiere que ambos se encuentran sujetos a seleccidén natural,
muy probablemente de polinizadores.

Las medidas de tamafic del fruto se agruparon en el
factor uno. Tanto la falte de diferencias significativae
entre localidades. como las diferencias entre procedencias,
coinciden con los andlisis por separado de las variables
(Melgar 1994). El grupe de variables del pedanculo vy
pedicelo fueron reunidas en el factor tres: en este caso se
observan diferencias significativas s86lo entre lcocalidades vy
no entre procedencias. Este factor tiene un comportamiento
diferente al encontrado en las variables cuando fueron
analizadas por separado (Melgar 1984). Cuatroc de las cinco
variables incluidas en el factor tres Dresentaron
simultdneamente diferencias significativas entre procedencias
y entre localidades. Sin embargc. las diferencias entrs
procedencias no tienen la miema direccidén entre las
variables. En dos variables, la procedencia de Orotina tiene
un promedio mayor, mientras que en las otras dos, el promedio
mavor se encuentra en ia procedencia de Moravia, por lo
tanto., el andlisis de factores estéd reuniendo en un sdlo
factor a variasbles con comportamlentos opuestos entre las
procedencias. Estoc ocurre debido & gque las localidades de

siembra contribuyen mads a la variacién total que Sy

diferencias entre procedencias, de manera que las
correlaciones 3son mas infivenciadas por el componente
ambiental. Ec gei como un andalisis de factores resultd ser

un enfogque conservador. capaz de subestimar el numero de
conjJuntos lndependientes de variables; por 1o tanto, los
cuatro factores representan un numero minineo de los conjuntos
independientes de variables.

Estos resultados sugieren gue el conjunteo de wvariables
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no es una simple repeticién de la medicidn de un =dlo
cArdacter general, = pesar de gque todos los organcos
reproductivos tienen un origen anatimico comun y =e encusntan
relacionados por aspectos genéticos y fisicldgices (Primack
1887). Por el contraric, se cbserva que existen gubconjuntos
de variables con distintos comportamiesntos. En el estudio
por peparado de las variables (Melgar 1994), se sncontrd que
siete variables presentaron diferenglas entre procedencias
paralelas a las diferencias entre localidades de siembra.
Este patrdén pudo haberase detidZc 2 que las variablee estaban
midiendo el mismao cardcter. Sin embargo, el presente
analisis general de las relszzizn=a entre variables, indica
Qque por lo menoe en dgog grupos independientes de wvarizbles,
de los cuatro grupo= formados, se encuentran diferencias=

paralelas entre las procedencias ¥ la= lJocalidadez de

siambra.

Se obtuviaron estimacicnss e las correlaciones
exiatentes entre los promedics 4= [ocaliczadss, procedencias,
genctipos ¥ microcambilentes, psra podfer s=tudiar més 8 fondo
lag relacicones entre las variaszles., L& wzriagidn conjunta de
loe pares de variables en lcz =i:rcachisntex puede per
eastudiada., con la razeonable supceiziin Z2 gua los errores de
medicidn no estén correlaclonadcs. F:or 1o tanto, 2. error de
mediclén contribuye a8 la variarnza vy wm: =2 1=z eovarianza, lo

cual permite obtener valores bajos de las corrslaciones.

S=2 cbserva que 86loc trsz sarss 32 variables esatén
altamente correlacionadas, estc =ugi=re sus dicho= pares de
variables estédn midiendo lo gue ez el =ziszo cardcter. Las
correlaciones a nivel de microamziznzes =-r debidams & gue las
variables responden a los mismcs Izzizirss Disroambientales.
Una respuesta semejante esté asmcriada a2 correlaciones
pogitivas ¥y una opuesta a correlsciones negativas. Ee
observe que los grupcs formados coinciden con los obtenides
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por el analisis global (Cusdro 4).

Las relaciones entre variables a nivel de lccalidades.
son debidas a las respuestas a los mismos factores. o a
factores correlacionados encontrados en los ambientes de
siembra. Esta correlacidn corresponde a la denominads
correlacidn plastica (Schlichting 18986, Waitt & Levin 1993);
10 que puede ser debido a gque las respuestas a 1los ambientes
estdn dirigidas por £l mismo conjunto de genes. Pero tambien
existe la posibilidad de que cada conjunto de genes reaccione
de manera independiente, pero semejante a los mismos factores
ambientales. En todas las variables en las gue la localidad
zontribuyd significativamente a la wvarianza total, la
respuesta fue semejante. Esas mismas variables estén
divididas en tres grupos en el andlisis glcbal, de modo gue
probablemente son tres grupos independientes, pero ccn

similares respuestas a las localidades de siembra.

Laes diferencias entre genotipos dentro de procedencias,
gon las diferencias genéticas dentro de poblaciones. Una
correlacidn positiva entre variables a este nivel significa
que cuando un genotipo tiende & tener un valor alto en ura
variable, la otra variable también tiende a temer un valor
alto. Esto puede ser debido a que estén afectadss por los
mismos genes directa {pleiotropia) (o} indirsctamente
(epistasis), o a que existe una asociacidn de ligzmiento
entre los genes que gobiernan dichos caracteres (8ilander
1385). En este caso se encuentra que existen sieste variables
con una contribucidn sianificativa de les diferencias entre
genotipes dentro de procedencias (Cuadro 4), las cuales se
encuentran divididas en dos grupos. Entrs las wvariables de

escs dos grupos existe muy poca corrslizciin. la cual puede

e §

ser debida & diferencias entrs loz mecani

mn

mos genéticos gue

determinan dichas variables.



Lag diferenclas entre procedenciaes son otra forma de
diferencias genéticas, perc a nivel poblacional (Humphreys
1891). Las correlaciones genéticas entre poblaciones son
debidaz & diferencias en frecuencias génicas entre loci
pleiotrépicos o epistAticos, o a desgequllibrio de ligamiento
causado por aislamiento entre poblaciones. En teocdcs los
casos me observa gue los grupos de variables formados varian
aatre lo= efectos, a excepcidn de los tres grupos de
variablea altamente correlacionadas. De emos pargs ds
variables, cuando aparece una de las variebles, la otra se
encuentra en ¢l mismo grupc en casi todos loe casos, en el
restoc de loe daetos, existe heterogenelided {Cuadro B). Estos
regultados sugieren que las varliables medidas no se
encuentran altamente dintegradas, & pesar de que exXiate
continuidad ontogenética v relaciones funcionales entre las
variablea estudlades de= flores y frutos (Risks 1886).

En un estudio sobre correlaciones del componente
genético entre poblaciones, Humphreys (1991) encontrd gue
estas correlaciones fueron mag fuertes gque las correlazicnes
del componente microambiental. En el presente casac se
encuentra un resultado semejante. A pesar de gque 2l numers
de factores extraibles para ambos componentes eg ligerapente
diferente, 1 pyporcentaje de la wvarianzse explicaga per el
primer factor es de B80% pars el componente gendtico entre
poblaciones v 27% para el componente microambiental Cuadro

T Eeto suglere que existe una relacidn genéztica Tuerte
entre los caracteres. comparado con lags relaciones pléamtices
debidapg al microamblente. Sin embargo, la relscién entre las
variables & nivel localidedes de siembrs es airn mayor.

El porcentale de la varianze explicedc por el primer
componente princlpal fue eetimeds en 100%, Este dato se
encuentra infledes por el heche ds  zus slguns= correlaciones

fueron mayerss 48 uns. products de. Zestzliance del modelo
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estadistico. S8in embargo, estos valores reflejan un alto
grade de integracidn de las variables en los diferentes
componentes. El componente ambiental entre poblaciones, por
lo tanto, provocd que las variables reaccionaran mas
intensamente y en la misma direccion. El componente genético
dentro de poblacicnes dic una wvarianza explicada por el
primer componente principal de 38%, lo cual es un nimero
relativamente pequefio, 8i sSe toma en cuenta gque el maximo
numerc posible de factores extraibles fue menor que en el
resto de componentes. De este andlisls se desprende gue 1los
caracteres reaccionaron de manera integrada (correlacionads)
principalmente en el componente ambiental entre poblacicnes ¥y

luego en el componente genético entre poblaciones.

51 dos variables estuvieran midiendo el mismo caracter.
seria de esperar gue las correlaciones existentes entre e.lios
se mantuvieran, independientemente de gue se estén estimandc
con base en las localidades, procedencias, genotipos o errcr.
Fsto ocurre en dos de las variables, mientras que en la2
deméds hay diferencias qQue van desde uno hasta los cuzir:s

componentes.

Jn resumen de las frecuencias en que aparecsr  4cs
varlables en el mismo grupo, con relacidn al méxiss gositle
puede encontrarse en el Cuadre 8; aqul se puede ohssrrar gue
los tres pares de variables altamente carrs_acignados
aparecen en los mismos grupos en cesi todos los casos, la
unice excepclén estéd en el par de variables Iongitud de
estambres y del pistilo, porque aparecen en . =ismc grupo en

tres de cuatro poslibles casos;: valcr sem=3iarnTe z_ encentrado
2. medicelo de la

entre las longitudes del pedunculce

[T

inflorescencia. De estas variabnles, . _ong_tud del pétalo

Tiscsmante miden el mismo

110
()

mayor y el diametro de la corcla or
cardcter, ¥y se encuentran en £ =—iszm:c grupo en todos los

andlisis de matrices de corrs.zoiin
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La longitud y el ancho del frute también fueron
agrupadas siempre. de 1o que se deduce gue también estan
midiendo €1 mismo cardcter (tamafio del fruto). La longitud
de estambres y del pistilo, aparentemente miden en gran parte
el mismo cardcter, pero cierta parte de 1la variacidn
presentada ee propia de cada variable, 1lo que hizo gqu= la
longitud del pistilo tuviera diferencias genéticas en:re
procedencias, mientras qQue 1la longitud de 1los estambres no
las presentd (Melgar 18854). Se observa entonces, gue la
mayoria de variables difirieron unas de otras con relacidén a
uno o més de los componentes genéticos y ambientales entre ¥
dentro de poblaciones.

El heche de que existan diferencias entre ias
correlacionees genéticas entre ceracteree tiene implicaciones
con relacién a las posibllidades de reepuesta & selecciin.
Mientras més correlacionea genétlcas se presenten, exis:ten
mas posibilidades de restricciones que limiten la eveolucidn.,
siempre y cuando los caracteres no sean selectivamente
neutros (Weis gt _al, 1987, Wolf & Van Delden 1889).

En el presente camo, se observan algunas correlacicnes
genéticas entre y dentro de poblaciones, las cuales tiensn e.l
potencial de restringir 1la evolugidn en case de gues sean

inversas a las fuerzes de seleccidn qu= cperan
=imlteneamente en los  dos caracteres (Arnold 198Z7. Otra
pesibilidad es que 1la seleccién favorezca el cambic en un

cardcter y la constancia en el otro. Esto tiene el potencial
de ocurrir siempre que una buena parte de las covarianzas
genéticas estén formadas por covarianzas aditivas. Por otro
ledo. la falta de correlaciones entre csralteres. Tno
necesariamente implicse que dichese Caraceres estén
controlados por diferentes bloguee de genes, 1o que es debldo
a que la correlacion positiva causada por unoz= locil puede ser
enmascareda por la correlacién negativa causadsa DPOr otrcs



loci (Falconer 1981).

El mismo principic podria aplicarse a las correlaciones
genéticas de la plasticidad, donde podria restringirse la
capacidad de respuesta a seleccién simultdnea sobre la
plasticidad de dos caracteres. Sin embargo, sélo en una
variable de este estudio existe variacién significativa de la
plasticidad. por 1lo gque no se espera gue ningin par de
variables muestre correlacidén genética de la plasticidad.

La primera variable candnica contiene el conjunto de
variables que separan mejor los fenotipos de cada procedencia
sembrada en cada localidad. Se observa gque existen
diferencias en la misma direccidn entre las localidades y
procedencias extremas en altitud, lo gue s8e puede interpretar
como la tendencia a que lag respuestas a las localidades de
siembra se asemejen a las diferencias genéticas entre
rrocedencias. Esto sugiere ser una consecuencia de seleccidn
natural que actia en la misma direccitn tanto en las
respuestas al amblente como en lag diferencias enztre
poblacicnes. En particulsr, el tamafio de la corcla ¥ l=
longitud de los pedinculos y pedicelos de la inflorescencis.
son las variables qgque méas diferencias muestran entrs
localidades ¥ procedenciae.

La segunda variable candnica tiene la mayor conzribucidn
restante, después de haber guitado la de la primerz wvariable
canétnieca a la varianza total, y se relaciones corn wvariables
del fruto, las cuales tienen diferencias genétic=z=z. perc poca
diferenciacitn ambiental entre poblaciones. In =s2te casno,
las diferencias ambientales ¥ genéticas =z =rn direcciones
contrarias. La falta de diferenciasse enirs localidades
coincide con que estas variabless ns mostraren diferencias
significativas entre localidades en = anEiisi=z por separado
(Melgar 18994).



71

Con relacitn a las comperaciones entre las correlaciones
v covarisnzas entre procedencias v localidsdes de siembra,
eparentemente existen diferencias a ambos niveles. Los
resultados son semejantes &8 los encontrados por Schlichting
(1988) en el sentide de quzs la prueba de relacion de
verosgimilitul indica ketercgeneidades significativas,
mientras que las conversionss de las correlaciones a =z

mostraron menosg diferencias,

La heterogeneldad elgnificativa en las correlaciones
antre lccalidades de plantaz de 1la misma procedencia,
csignifica qgue existen varlansiones de las correlaciones entre
caracteres, debidas s&a] ambiente. Dichos cambics en las
correlaciones entre caracteres deben ocurrir de una maners
coherente, para asegurar la sobrevivencia de la planta en les
nuevos ambientes (Schlichting 1886)., Los cambios encontrados
en correlacicnes fenctipicas puaden tener un importante
componente genétlco. Cheverud (1888) encontrd una asociacidn
gproximada entre correlsclones fenotipicas y genéticas. Por
lo tanto. sl loe cambios involucran diferencias en lias
correlaciones genétlicas. puede dar comec resultado gque depernda
del ambiente la capacidad de respuesta & seleccidn de un
planta, cusndo dos caracteres estén siende seleccionades
simulténesmente., De este maners, ls cepacldad de resruestsa =
la geleccién simultdnea de dos caracteres puede estar
regtringide (Cheverud 1984, Stearns et al, 1891).

Por otro lado, la heterogeneidad significativa
encontrada entre los valores de correlacion de cada
procedencla, significa que existen diferencias gensticas
entre poblaciones con relacidn a las correlacicnes entre
caracteres, Esto puede gser el resulitado de presicnes de
seleccibén diferentes entre las distintes poblaciones, sobre
conjuntos de caracteres (Falconer 18811, Cuando dos

caracteres estdn siende seleccionados simultanesmente. se
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espera que con el tiempo se forme una correlacidén en
direccién opuesta a lzs presiones de seleccidn. De esta
manera. la evolucidén simulténea de ambos caracteres llega a
un limite, del cual no puede avanzasr sino hasta que =e

degarrolls variacidén debida a mutaciones.

Otra posible fuente de correlaciones diferentes entre
poblaciones puede ser el azar, ésto en caspo de que la
correlacién de ambos caracteres pea selectivamente neutra, el
tamafio de las poblaciones sea pequefio, Yy que existan
mecanismos de aislamiento genético entre lag poblaciones. Le
ccnsecuencia de ello es que las distintas poblaciones tienen
distintos potencilales de afrontar amblentes diferentes. =i
las correlaciones entre variables no son selectivamente

neutras.

Los andlisis de las relaciones entre las variables
revela que las diferencias genéticas entre procedencias y las
debidas a las localidades de siembra, son paralelas por 1lo
menos para dos de cuatro variables independientes. Esto
sugiere gue la seleccidn natural opera en la misma direccién
para modificar las respuestas al ambiente de las plantas de

manera que se asemejen a las diferenciaa observadas sntre

£
a

poblaciones, aungue no puede descartarse gque el azar rpus

1
il
m

dar el mismo resultade. Por otro lado. las variables que

contribuyveron a la separacion entre localidade

m

v
procedencias fueron las que mostraron paralelismc & ambos
niveles, Por Vltime, las correlaciones entre variables
variaron entre procedenciae v entre localidadesz. 1o gue puede
ser debilide & seleccidén o aislamientc ¥ £2:tc pusde tener
repercusionegs en la evolucidén de las zoblaciones cuando

enfrentan ambientes diferentes.



CUADRO 1. CONDICIONES AMBIENTALES DE LAS TRES POBLACIONES.

No. POBLACION ALTITUD (m) PRECIPITACION (mm) TEMPERATURA ( C)
1 OROTINA 208 2323 .4 26.0
2 CIUDAD COLON 700 2587 .8 23.4
3 MORAVIA 1290 1924 .6 19.9
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CUADRO 2. COMPONENTES DE VARIACION ESTUDIADOS EN UN EXPERIMENTO DE TRASPLANTES
RECIPROCOS DE CLONES Y SU INTERPRETACION.

EFECTO

INTERPRETACION

%H CgNPOREHTES NO TOHADOS

OTRAS
E¥ CONSIDERACION.

F1JOS:

1. LOC: Localidad. ambiente de
sienbra

Correlacidn entre los promedins de
los anbientes de sienbia.

Gorrelaciones debidas a edad
fisioldgica entre
rocedencias al momento de
2 cosecha.

2. PRO. Procedencia, poblacion
de recolecta.

Correlacién entre promedios de las
procedencias. Correlacidn
genética entre paoblaciones,

Correlaciones debidas a
efectos ambientales
residuales.

3. LOC*PRO Interaccidn entre
localidad y procedencin

Correlaciones entre diferencias
genéticas de las respuestas
anblentales de las poblaciocnes

Correlaciones debidas al
método de medicidn de las
variables,

recaleclado de cada poblacifn.

ALEANTORTOS
4. GEN(PRO) Genolipo dentro de Correlaciones genéticas dentro de Correlaciones .
procedincia, individuo poblaciones microambientales residuales.

5. LOC*GER(PRO). Interaccién
entre la lucalidad y el

Correlaciones entre Diferencias
genéticas de las respuestas de los

genotipo genotifas dentro de procedencias
al apbiente,
6. ERROR Correlacidn restante al eliminar

los demds componentes.
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CUADRO 3. AGRUPAMIENTO DE LAS VARIABLES CON BASE EN EL
ANALISIS GLOBAL.
FACTORES NOMBRE CARACTERES MAS
CORRELACIONADOS
FACTCR 1 TAMANO DEL FRUTO LF, AF, LPCF
FACTOR 2 TAMARO DE LA CORCLA DC, LPET
FACTOR 3 PEDUNCULOS Y LPI, API, LPCI. L¥E.
PEDICELOS APY¥
FACTOR 4 ORGANOS SEXUALES LEST, LPIS
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CUADRD 4, COEFICIENTES DE LAS VYARIABLES EN LOS FACTORES ROTADOS DEL TOTAL Y DE LOS
COMPONENTES POR SEPARADO EN NEGRITA SE ENCUENTRAN LOS COEFICIENTES MAYORES PARA
CADA VARIABLE EN CADA EFECTC. LOS FACTORES SE INDENTIFICAN DE ACUERDO AL EFECTO A
QUE PERTENECEN, ASl: TOT=TOTAL. ERR.ERROR, GEN:GENOTIPQ DENTRO DE PROCEDENCIA,
PRO=PROCEDENCIA Y LOC=LOCALIDAD.
1P] APL LPCT B LPET LEST LIS LPE APF LPCE LF %
VARIAN-
7
1071 0,070 0.0  -0.159  -0.053  -0.065  -0.048 0.014 0.057 0.308 0.244 0.930 0991 20.58
Tor2 0. 184 0.185 0.208 0.838 0.962 0.191 0208 -0.03 0.054 0.185  -0.087 0026  19.7%
012 0.658 0.648 0,44 0 1% 0 160 0.088 0154 0. 42 0,466 D162 -Davs 0.08 10,78
o1 0.230 0,194 037 0 318 0 212 0.2 01 00 008 -0.008  -0.045  -0.021 9.4%
ERR 07 0.7 0780 0 950 19 0 180 W b 0216 B -0.08 0.5 27.1%
RR2 0 03 0 04 0 U 062 Q050 b uod 0010 -0.085 0 187 0.267 0.960 0957 1958
wR3 0 10 0 908 (v 0.903 0.1 RIT o 17 0077 0.0 0207  -0.09  -0.017  11.18
R 0.168 013 004 .0 0W 0.023 b.001 0.6 0.815 0.63 0.69 9.0% 0.163 9.9%
RS 0.050 0 104 0.193 b.222 B.113 0.878 .80  -0.086 0.127 0843 0044  .0.0M 8.5%
GEA1 NS, N3 s 1S, 1S, .0.296  -0.0%  0.065 0.77  0.407 0958 098 3838
GERZ ¥S. NS ¥.8 §.s. ¥ S, 0.887 D 824 0.4 0212 0.758 0,193 0.065  32.8%
PRO1 0.432 0816 -0.574 0078  -0.270 XS 1.002 .5, 114 -0.63 1.039 1.063  80.08
PRO2 0.99%9 0065 0,888 1.3 {021 s 0,456 NS, -0.383 D.890  -0.281  -0083  41.0%
140C4 0.995 1.033 1.026 0.995 1.001 1.061 1072 BS. 1.030 N.S. NS NS, 100.08
NOTA. SE SELECCIONARON UNICANENTE LOS FACTORES CORRESPONDIENTES CON RAICES CARACTERISTICAS MAYORES DE 1.
¥ YARIABLES SIN EFECTO SIGNIFICATIYO DEL CONPORENTE.
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CUADRO 5. RESULTADOS DEL ANALISIS DE VARIANZA DE LOS CUATRO
FACTORES OBTENIDOS A PARTIR DE LA MATRIZ DE VARIANZA-
COVARIANZA TOTAL.

FACTOR 1 FACTOR 2
TAMAfO DEL FRUTO TAMARO DE LA COROLA
S.L. B.C. F Prx>F 8.6 F Pr>¥
0C 2 1.02 0.75 0.4757 N.S5. 27.96 15.02 0.0002 kxxk
2RO 2 23.50 17.23 0.0001 *xx%kx 15.19 8.186 0.0004 xx%xx

GEN(PRO) 54 103.58 2.81 0.0001 *xx** 55.10 1.10 0.3252 N.E.
LOC*PRO 4 5.18 1.90 0.1124 N.S. 2.86 0.77 0.5478 N.S.
LOC*GEN 88 56.75 0.85 0.6101 N.S. ©67.64 0.83 0.84CC N.S.

Zrror 165 112.54 153.61
Total 315 311.41 310.11

FACTOR 3 FACTOR 4

PEDUNCULOS Y PEDICELOS ORGANOS SEXUALES

Bl Bl F Pr>F S F Br>¥
—0C 2 15.58 1z.65 0, 0001  ssokx 5. 158 4.01 0.0189 =x
FRO 2 1.41 1.15 0.3202 N.S. 4.49 3.50 0.0326 =
SEN(PRO)Y 54 48 .22 1.48 ¢.0312 x 71.78 2.07 0.0002 *xx
_OC*PRO 4 1.60 0.65 0.8268 N.g, 5.88 2.33 0.0581 N.S.
DCxGEN 88 b2, 25 0.598 0.5687 N.S. 39.00 Q.69 0.8727 N.S.
Zrror 165 101.4%8 105.85
Total 318 227.88% 240.80

‘I



78

CUADRCO &. RESULTADGS DE LAS COMPARACIONES MULTIPLES DE LLE
PROMEDIOS DE LOS FACTORES EN LOS ANALISIS DE VARIANZA.
POR EL METODO DE SCHEFFE.

EFECTOS
VARIABLES LOCALIDAD PROCEDENCIA
1.FRUTO N.S5. CRO MOR CCOL
2.COROLA MOR ORO CCOL MOR CCOL ORO
3.PEDUNC. Y PEDIC. MOR CCOI, ORO N.S.
4.0ORGANOS BEXUALES MOR QRO MOR QRO CCOL
0RO CCOL

COOL:=CIUDAD COLOH, HOR:MDRAVIA. ORO:QRCTIRA
~'& FROMEDIODE EE ENCUENTRAN ORDEMADCE DESCENDENTETNENTE.
S BUERAYAN LOE FROMEDIOCE NO BIONIFICATIVAMENTE LISEZRENTEIE, «»0.05

E.8.1 8IMN DIFERENCIAE SIGNIFICATIVAE




CUADRO 7. MATRICES DE OORRELACICONES PARA CADA UNO DE LOS CCMPONENTES.
A ERROR
IPT APT 1LPCI DpC LPET LEST LPIS LPF APF LPCF LF AP

LPT 1000 0 g9 0961 0 0289 0.222 0.274 0.202 0128 0.076 -0.038 0.010
AP 04960 1,000 0408 D a6 0.326 0.242 0257 0141 0257 0 0% -0 015 0 080
LEEC] dcl D432 1 000 O e (O 2h6e 0.269 0,315 0,009 0120 -0 112 -0. 092 -0, 044
i O 104 0 60 0 9§ uog L00aa 0o 0 -0 01 00l 0 0E9 <0155 <0 060
[T O a0 0 e U KLY AL 1 Q00 (0 24l L 284 <0 U1 0 060 L OES <0, 146 -0, DEL
[ [ ':r:'! [} ‘lﬁa {305 S T A R T O O A O A T R ST I W 6
PR Y a7d 0 3 jl‘]m : 1 0 204 0602 1,000 <D, 084 D 090 <0 023 <0, 0868 -1 039
MRS ) o8 O LoD ok 001 0% -0 031 -0.064 1 000 0329 0 341 0060 (114
AT L 007 0120 O 060 0 Da0 0078 D.080 0.329 1.000 0 262 0.193 0 2594
PRS0 D076 0 0% -0 11 o o9 108y -0.044 -0.023 0.341 0.262 1.000 0.268 0 314
L& CLOME O 5 0092 -0 155 ~(1.146 -0.058 -0.088 0.060 0.193 0.268 1.000 0.903
Al O O Do -0t -0 060 -0.060 0.003 -0.039 0.444 0.258 0.314 0.903 1.000

B. GENOTTPO DENTRC PROCEDENCTA
LEST LPIS LFPF APF  LPECF LF AF

LEST 1.000 0.792 0.441 -0.310 0.536 -0.086 -0.153
LPTS 0.792 41.000 0.267 -0.021 0.342 0.060 -D.026
LPF 0.141 0.267 1.000 0.001 0.375 0.119 -0.040
APF ~-0.310 -0.021 0.004 1.000 -0.053 0.542 0.593
LECF 0.536 0.342 0.375-0.053 41.000 0.544 0.438
LF -0.086 0.060 0.119 0.542 0.544 1 000 0.976
AF -0.1453-0.026 -0.040 0.593 0.438 0.976 1.000



C

FEAEEFREE ©

LOCALIDAD
LPT APT LECI
LPT 1.000 1.058 0.651
APT 1.058 1.00C 1.109
LPCI 0.951 1.109 4.0Q0
D 0.927 1 042 1.037
LPET 0.911 1 050 1.042
LEST 1.475 1.065 1.068
LPIS 1.2111 1.0685 1 171
APF 1.03¢4 1 0Bt 1.029
PROCEDENCIA.
LPL APT  LYCIL C

80

DC  IPET LEST LPIS AFF

0.927 0.991 1.175 1. 111 1.034
1.042 1.050 1.065 1.085 1.081
1.037 1.042 1.088 1.171 1.02S5
1-000 4,003 1.054 1.141 0Q.971
1.003 1.000 1.076 1.181 D.S5%4
1.052 1.676 1.000 1.011 1.259
1.141 1.161 1.011 1.000 1.126
0,971 0.954 1.259 1.126 1.000

LPET LPIS APF LECF LF  AF

1.000 -0.467 0.709 1.109 0.954¢ 0.995-0.013 0.702 0.223 0,405
-0.467 1.000-1.521-1.028-1.398 0.261 1.354-1.519 1.192 1.069
0.709-1.521 1.000 D.856 1.040-0.233 -0.911 1,071 -0.854 -0.683
-1.0Z28 0.856 41.000 9.958 0.532 -0.283 0,848 -0.19%3 0. 014
0.954 -1.398 41.040 0.958 1.000 0.196 -0.707 1.053 -0.524 -0. 322

1.109

013
. 702

)
405

cooaQ

995 0.261 -0.233 0.532 0.196 1.000 1.066 -0.224¢ 0.942 1.083

1.352 -0.911 -0.283-0.707 1.066 1.000-1.084 1.424 1.326
-1.519 1.071 0.848 1.053 -0.224 -1.084 1.000 -0.947 -0. 766
1192 -0.854 -0.192 -0.52¢ 0.942 1.424 -0 947 1.000 O.989
1.069 -N.683 0.014 -0.322 1.083 1. 326-0.766 0.589 1.000

(OCORTINUACION CUADHD 7}
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CUADRO 8. FRECUENCTA EN QUE DOS VARTABLES APARFCEN EN EIL MISMO
GRUPO DE CADA EFECTO OON RELACTON A LA FROCUENCIA TOTAL
EN QUE APARECEN ALGUNA DE AMHAS VARIAEBLES EN LOS
EFECIDS.

— [PT APT LECI DC LPET LEST LPIS LPF AFF LECF LIF

APT &/3

LPCT 374 2/3

pc 2/3  1/3 2/3

LPET 2/3 1/3 4/3 3/3

LEST 1/4 1/4 1/4 1/4  1/4

LE1S 1/4 1/4 1/4 1/4 1/4 3/4

LPF /4 0/4 0/4 0/4 0/4 1/3 1/4

AP 1/4¢  Z2/9 /4 1/4  1/4 1/4 2/4  1/4

LPCF /¢ 41/4 1/4 1/4 1/4 1/4 1/4 2/3 1/4

Lr o4 41/4 1/4 0O/4 0/4 04 41/4 0/3 /4 U/3

AF 0/4 41/4 1/4 0/4 0O/4 0/4 1/4 0O/3 2/4 /3 3/3




CUADRO 9.

PROMEDIOS POR LOCALIDAD Y PROCEDENCIA DE 10S CENTROIDES DE LAS

NUEVE COMBINACTONES DE LOCALIDAD Y PROCEDENCIA DE LAS PRIMERAS
DOS_VARITAHLES CANONICAS

_—
VARTARGA EXPLICADA 6. 02% VARTARZA FXFLICADA 2. 74%
LOCALIDAD PROCEDENCTA LOCALIDAD PROCEDENCTA
0 5547 -0. 5666 -0. 4148 0. 66861
-0.1678 -0. 1789 -0 1401 -0. 6705
1.0411 1.0341 0. 3064 -0. 2641
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FIGURA 1. PRIMERAS DOS VARIABLES CANONICAS QUE SEPARAN LOS
PROMEDIOS DE LAS NUEVE COMBINACIONES DE LOCALIDAD Y
PROCEDENCIA.
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FIGURA 2. CORRELACIONES ENTRE LAS VARIABLES PARA LAS NUEVE

COMBINACIONES DE LOCALIDAD Y PROCEDENCIA. LAS LINEAS
CONTINUAS INDICAN CORRELACIONES POSITIVAS Y LAS
DISCONTINUAS CORRELACIONES NEGATIVAS. LINEAS GRUESAS:
P<0.01, LINEAS DELGADAS: P<0.05.
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EFECTOS GENETICOS Y AMBIENTALES

LA VARIACION DE CARACTERES

VEGETATIVOS EN TRES POBLACICOCHNES
Solamumn americanvem MiI11 .

EN
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Se rezlizi = esgesdwe—: Ze irasplantes reciprocos de
cloneg par:e s:toais Jgpm ompcrse-tae genético y ambiental de
la diferenciz--3r e gewmcterss vegetativos, entre tres
poblacionss ziTzrwlhew de Y¥oer22 pore (Solanum americanum
Mill.). ZEtliz prolscSape == aocuentran situades a lo largo
del ambitc de Sismogpalia ®iz:Td:insl de la eepecie en Costa

Rica. 5 X o T Y e s caracteres morfoldgicos

i

vegetativos, tre: o= s ¥ trs= de tallos, v se incluyd
Lx e e fmedy- a-guitecténico de la planta.
Se encontrd guez ex_emm coemvrwaciis genética y ambiental a

variables gue re=T

las diferenciss =s=—=e == en todas lag variables., a
excepcidn del === S= 3= $=-2 2sue no mostré diferencias
genéticas enire s laccmmes —&2=2 o~oniribuciones de ambos

componentes fue za—==Js gm~s 2r== dJe las seis variables
analizadas por seo=vase
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INTRODUCCION

Ls variacidn de loes caracteres morfolégicos se encuentra
comanmente esatructurada entre y dentro de las poblaciones de
plantas ampllamente distribuldas {(Heslop-Harrison 1968,
Brigge & Walters 1984), Parte de esa variacidn puede
permitir a los individucs sobrevivir a los ambientes que
afronta {Turesson 1925}, ¢ eer consecuencls de un aislamiento
v diferenciacion aleztori=. Eeta wvariacibdn puede ser debida
a respuestas de lap pientas a los ambientes de siembra, o a
diferenciacidn genéiice entre poblacicnes (Falconer 1581).

La diferencia de altitul entre esitios que habita una
ir

ezpecie puede contribuir a las diferenciacidén entre

roblaciones. debido a aislacziente ¥ a2 ¢ondiciones ambientales

contrastantes. Las diferenci=s figiplogicas vy morfoldgicas

pueden permitir & ims c_.ante=2  adaptarse a ambientes
contrastantes (Clausen g3 =22, 13241). Evidencia empirica ha
demostrado que la diferersiz=i3n adaptiativa en plantas puede
daree a distanclaszs g¢irzas vain & Bradshew 19656) y en
periodos tan cortos comc d=csnas de afios (Lotz et _al, 1990).

51 las diferencias morfsligicas entre poblaciones son el
producto de seleccidn natural. =22 ssperard gque la diferencia
genética entre poblacicnss =58 parslels a la diferenciacidn
pléstica de loe individuc=z =. ambliente (Gurevitch 1882,
Melgar 1884).

Los ecaracteres vezzTziives permiten a la plante llevar a
cabo las funciones de trancszorzz. fotesintesis y sostén. La

fotosintesis e=s influencizdz oy aspectos ITisiologicos v

espacial de las hojas. gus dipsnde de 1z arquitecturas del
tallo. Esta arquitscture tu2ds ssr sxpresada en medidas de

morfologicos de las hojazes (Ziwvnish 1879) v por la disposicidn

longitud de los entrenudos v 12z 2naulics entre las ramas.
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En el presente trabaio se estudid la wvariascidn de
caracteres vegetativocs en  trese poblacicne= de hierba mora
(Solanum americanum M11l.}, situadas a diferentes altitudes,
mediante un experimento de trasplantes reciprocos de clones.
Se mldieron caracteres de la hoja ¥y de la arguitectura de los=
tallos. Se estimaron las contribuciones de los componentes
genético y sambiental entre poblacicnes, y se compararon las
diferencias fenotipicas de ias pcblaciones nativas con las
respuestas Aqde las plantas no nativas al ambiente de

crecimiento.
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MATERTAL Y METODOS
ESPECIE DE ESTUDIO:

La hierba mora (Solanum americanum Mill.) es una de las
especles solandceas méa ampliamente distribuida (Woodson &
Schery 18973) y ee 1le encuentra en América, Eurasia vy
Australia (Edmonds 1972). Es una herbédcea de vida corta o
anual y raramente alcanza hasta 1.5 m de altura. Posee
inflorescencias & infructescencias en forma de cimas extra
exilaree baetante condensadaes (umbeliformes) (Oge et al.
1981). La inflorescencia posee varias flores y el pedinculo
gs delgado y no ramificado (Woodson & BSchery 1873). Las
flores wmiden hasta un cm de didmetro. Loz frutos scon bayas
negras lustrosas con un diametro de 4-8 (-15) mm (Stebbins &
Paddok 1848, Woodson & Schery 1873). Posee un numero de
cromosomas n=12 {Woodson & Schery 1873). Algunos ensavos
sugieren gue esta plenta =25 principalmente sutepeolinizada;
sin embargo, la exogamia rorotstliemente ocurre (Henderson
1974, Edmonds 197@). Durante los ensayos en el campo, se
observd qus las flores eran visitadas por varias especies de
abejas, de las familiaes Halictidae y Megschilldae. E= una

cientemente perturbadas y es muy
variable (Ogg et al, 1631, Schiliing 1981). En Costa Rica se
encuentra en altitudes cque van de cerca del nivel dei mar

especlie comin en Arezs re

hasta 1370 m, aungque es esczsz2 & clevaciones inferiores 2 los
300 m (Helger 18853,

RECOLECCION Y MULTIPLICACION DRI, MATERIAL EXPERIMENTAL:

e <20 individucs en tres

DIJ

Se recolectarcon alrededer
localidades. entre los zzs2z de agoste Yy octubrs de 1892
(Cuadro 1).

La recolecta ee realizé inderendiente del microambiente.
La distancia minima entre una planta v otra fue de 100m.
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Esto permitid gGisminuir la posibilidad de racolectar
individuos emparentados {Harberd 1857, Heslop-Harrison 1864).
Por 1lo tanto, cada planta recolectada fue considerada un

genotipo distinto.

Las plantas en el campo s& recalectaron completas. B8e
colocaron debidamente identificadas en bolsas plasticas y se
agregd agua, para mantenerlas vivas durante el transporte.
En el invernadero se dividieron los tallos en nueve
fragmentocs de por lo menos tres nudos, para tener replicados
de lcs mismos genotipos. Lz base de cada fragmento fue
sumergida 5 segundos, en una solucidn de Acido Indolbutirico.,
500 ppm en alcohol al 70% (métode de inmersidén en solucidn
concentrada, Hartmann y Kester 1887). Luego se sembraron en
arena de ric en recipisntas plisticos individuales. Se
mantuvieron en el invernadero por un minimo de tres semanas

hasta qQue enraizaron.
ENSAYQ DE CAMPO:

Tres réplicas de cada genctipe fueron trasplantadas a
cada unc de los lugsres de ccnde se recolectaron. La siembra
se realizd del Z z.1 Z= des octuors de 1992; pge limpié el
terrenc de otras plantss y se& prepararon hileras con azadon.
Se sembraron las plantas especiadas 80 cm. Esto se hizo para
evitar la competencia. debido a gue ésta puede aumentar la
varianza y de esta mansrs oscurecer las relaciones existentes
(Brigege & Walters, 1924 . ZSe sembraron las plantas de manera
que las plantas vecinz=s formaran un hexdgono alrededor de
cada planta. La dispcsicién de las plantas en &1 campo fue
al azar, y =se regarcn cadz custrc dias cuando nizo falta
preclpitacién. No se agregd fertilizante ni pesticidas a las
plantas en el campc.

Se dejaron crecer los individuos en el campo hasta gue
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glcanzaran 1la fase reproductiva ¥ ee cosecharon ramas. Las
rlantas en el campo fueron cosechadas primero en Orotina,
donde crecieron mds rdpidemente ¥y luego en Ciudad Colén y
Moravia. S5¢ recolectaron dos ramas por réplica vy se
realizaron las mediciones en los O6rgancs desde el dplce hacia
la base. Las mediciones se realizaron con un calibrador y un
transportador. Las variables medidas fueron: 1. longitud de
las primeras seis hojas; 2. anchura de las primeras seis
hojas; 3. 1longitud de los primeros cinco entrenudos: 4.
primerns cuatro &ngulos 1, entre rama y talle (Figura 1): 5.
primeros tres &ngulos 2, entre ramas consecutivas (Figura 1).
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RESULTADOS

Se realizaron anélisis de varianza para las medidas de
las ramas y hojas, para conocer si los componentes genéticos
y ambientales contribuven significativamente a la wvariacidén
observada, mediante el procedimiento GLM (SAS Inc., 1985).
En dicho analisis se incluyeron los efectos enumerados en los
Cuadros ¥y las interpretaciones bioldgicas de los efectos =e
encuentran en el Cuadro 2. En laz variables de tamafio de las
hojas, ee incluyé un andlie.s de covarianza para estudiar
variacién en la forma. Para dicho eandliesis ee utilizédé como
variable dependiente el anchc de la noja y como covarisble la
longitud. Este anélisis =2 basgsa en la existencia cde
relaciones lineales entre wvariables=. En el caso de la
longitud ¥y el ancho de la rcja, la linealidad de la relacién
fue comprobada por inspeccidr visual. Por medio de este
andlisis pueden eatudizrse diferencias en la forma de las
hojas (Gurevitch 1982).

Los resultados de 2 eva_uscidn de los efectos de las
variables longitud de

lcs entrenuidcse ¥ los dos angulos se
encuentran en el Cuadro Z. Se pueden observar diferencias
genéticas entre y dentr:z 2& zoblaciones para estas  tres
variables y existen diferencizs 2= .= expresidn de estas trea
variables entre los ambientes &2 sismbra, asi como entre los

microambientes dentro de cza Se entiende por

n{
m
4
¥
0
o
l.—-—‘
1

b
k4
m

microambiente el condunte & et 4 ¥

del lugar donde se encuentre santrada cade replics. Se
observo diferencias entre las ra=

al desarrollo y la posicién de

determiné diferencias adlic en
entrenudo ¥y el &negulo 1.

Existen diferencias genéticas de la plasticidad entre
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genotipos en lasz tres variablaes. CSin embargs, B& observé
difersncias geneticas de la plasticidad poblacional
tnicamente en la longitud del entrenudo. Las diferencias
genéticas entre poblaciones de las longitudes de los
entrenudos no son iguales para todas las posiciones. Por
otro lado, las respusstas a2 los ambientes de las localidades
de siembra no son homogénezs para las variables longitud del
entrenudo y angulc uno, entre Jlas medides hechas & distintas
posiciones desde el dpice.

Las medidas de las Tienen un patrén de efectos
7

i)
L
I
i

significativos semejante las (Cuadro 4). La tnic=z

m
o |
K]
Lis|
th
L]

i)

& en aque el ancho no mostrod

1
e

diferencia entre ambasz r

v

diferencias genéticae entre poblaciones, mientras que la
longitud s=i. Para =1 eszudic deX ancho corregide por la
longitud, primere s= sevaiuf _z2 existenciaza de diferentes
relaciones entre ambzs vzriaktles 2n los distintos efectos del
modelo, v s& encontré zus sxisten cifsrentes pendientes entrs
las rectas de rsgresiizn par:z ca2ds rama. Debido a la
dificultad de comp=r=cidn entr= potlsciones con un modelo tan
compiejo, se decidis sizplificar 2l modelo y B2 hizo la

supoBicidén de pendienzs Lz consecuencia de esto

n
E
i
1]
't
h
fh
th

es que cualquier variacién dsrida a las diferencias entre
pendientes contribuye 2. srr:or ern el modelo simplificado.
Sin embargo, la proporziis 22 wvarianza explicada por el
modelo reducido (84.1%, =2 Sissirnuyd mucho con relacidn a la
varianza explicada por =2 moosl:c complets (95.6%). Con la

suposlcldén de pendientes nomcgsrszs. s= sncontrd que todos
los efectos, excepto rTaz=2 ¥ l= interexzién localidad por
procedencia, muestran difsrencizs significativas de forma
(Cuadreo 4).

Debido a que == 2=tz raciensic =2=:23 anédlisis, 1la
probabilidad conjunts 22 cotener 2lgin efsctc signifieativo

es mayor que la prots: rarzdc informada en los
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Cuadros 3 ¥ 4 (Fice 1888). Para soluciocnar este problema., se
aplicé el método =secuencial de Bonferroni para controlar el
nivel de significancis a 0.05% para cada efecto (Rice 1588) vy
se encontréd gue s8dlo debe descartarse la significancia del
efecto de rama de la variable longitud de la heoja. Bl resto
de los efectoes son significativos a un nivel de probabilidad

de 0.05% entre variables.

Para estudiar 1= importancia de cada efecto en explicar
la variacidn total, == estimaron los componentes de varianza
por medic del proecsdimientic VARCOMP (SAS, Inc. 1885). El
métode empleado Tue =. = maxime verosgimilitud restringido
{REML). Esto se hizo pz2r= =] modeln completo, inecluidos Ins
efectos conglderados fi:c=. ¥ pare los efectos aleatorios
dentro des poblagionss. Zn =l primer casco. s= 2studid lea
contribucidn relativa de cade eiecto, vy en el segundo, se
ocbhtuvieron estimacioness de 1oz oroeficientes de determinacicdn
genética o© heredabilicaca= =2 ==pliec sentido {Falconer,

1881), dentro de poblacicne=.

Los reeultedoe de los sooponentes de las estimacicones de

Lr
{0
>
tr
t
1)
Vs
i
)
ﬂ'
H
{1]
b
4
=
o
]
i1}
€
o
w
.
'3
o
9}
th
[t4
3

los componentes de varizsn=s
5b. parae las estimacicnss de Todoe loa efectos. v oen el
Cuadro 6 para la heredatnilizaz + lcoc= componentes ambientszles
dentro de poblaciones.

Para comparar lgs TrooeZicox 232 lgs caracterss  entre
localidades y entre proceczsiias. g< realizaron estimaciones
de los promedios por el métcds de log minimoe cusdrsdos (PROC
GLM, LSMEANS:; SAS. Ine., 1385 . Log promedicg estimados  de
esta manera fueron comparadeos entrs sl rpars detectar
diferencias estadisticamente significativas. (LSMEANS/PDIFF;
SAS Inc. 19B5). e estimercn v coppararon  también  los
promedics entre las nusve combinsciones de localidades v

procedencias. Esto fue con el objetivo de conocer si los
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individuos no nativoe tendiercn a agemejarse a los nativos

cuande fueron sembracdes juntos.

Parae poder obtener las estimaciones por el méteodo de
minimos cuadrados hubc necesidad de simplificar el modelo del
andlisis de wvarianza. S2  incluyd =6lo los efectos de
localidad, procedencia. genotipo dentrc de procedencia y la
interaccién entre localidad y procedencia, para las variables
de hoja solas. Ademds de estos efectos, 8e incluyd la
longitud pars &1 modelo del ancho corregido, ¥y la posicidn
para la longitud de entrenudos y lcs dos é&ngulos.

Lag estimaciones de lo= promedios para las procedencias
v localidades de siembtrz tisnen patrones diferentes (Cuadro
T Por un lado. en g&os varigoles los rpromedios de
localidades y procedencizs mestraron patrones opuestos. Los
promedios del ancho ¢corrsgicdcos or la longitud de las hojas

en las localidades ds =iezctrz, muestran un comportamiento
cpuesto al encontradc en lazs crocedencias: a pesar de que en
ambos efectos, las pctlacicnse sxtrermas (Crotina y Moravia),
scn estadisticemente Zifsrsniss (Cuzdro 7). Las hojas en ia
localidad de Moraviz =2 =23 alarazzias, al igual gue en la
procedencia de Orecstina: L

poblaciones para la Zor=z dS= 1= noje es opuesta a laa
regpuestas ambientalees 2 L czcalidades de siembr=a.

Los promedios de -cze_:dad ¥ procedencia Tampoco
concuerdan en l& <var: £ gnagclia 1, y ocurrs el mismo
fendmeno qgue en laz H:o-==: _==z poblaciones extremas tienen
éngulos diferentes snt-e =__z=. perc el orden de magnitud es
opuesto. Contraric = -T =ncontradc en las variables
gnteriores. los promediss Je Lizelid=d ¥ procedencia de la
longitud del entrenud:. corncusrdiss 2rn lae relaciones entre
las poblaciones (Cusdr:z
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Los analisis de varianza con modelos semejantes a los
empleados para leos caracteres reproductivos (Melgar 1854), se

encuentran en 1 Cuadro B.

Con el propésito de estudiar =i las plantas sembradas en
una poblacidén distinta a lz original tienden &a z=emejzrse a
las plantas nativas, se realizaron los siguientes cdlculos
para todas las variables con efecto glgnificativo de
localidad v procedencla o interaccion localldad-procedencia.
Primero, sze obtuvieron la= estimaciones de minimos cuadrados
de las promedios de las nueve combinaciones de localidades v
Procedenciase. luwego, parea hacer comparables las medidas de
todas las variables, 22 procedié a estandarizarlas. Para
cada varlaeble Bse procedidé de la siguiente manera: a cada
estimacion =e le prestd el promedic total vy se divididé entre
]l promedle de los errcres estdndar de todaz las nuesve
estimaciones. Con los rromediocs estandarizados de estsa
manera, s2 procedid de la manerz siguiente:r a la estimacién
del promedio de una petliacidn nativa (sembrada en su lugar de
origen) se le restd procms=sio de otra, €l valor mayor mencg =1
menor, c¢on el propositc de obtener regultados con signe
peeitlve., Estae difsrsncis se compard oon la reste de las
diferencias plaésticas Z= lz= dos= poblaciones involucrades, en
los dos eambientes comp=rzdcs; la resta se¢ hizo en el mismo
orden. Esto ge repitidé con todos los datos vy variables,
inciuidoe el anchc d= 1z hoja corregido por la longitud
(Figura 2).

Expresado en fdrmul== =& como sigue:

SIEMPRE QUE %, > %,

DIFERENCIA PLASTICA DE LAS DS PROCEDENCIAS: %, -

};2 - 22

DIFERENCIA FENOTIPICA ENTRE PROCEDENCIAS NATIVAS: ¥, - %
X

iz

E
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Donde , %): premedic de la combinacitn de procedencia J

sembrada en la localidad 1.

Este procedimiento da come resultade diferenclas
plasticas mayores que cerc si la respuesta al ambiente Be
asemeja a la diferencia fenotipica entre poblacionea nativase.
Asimiamo, la magnitud de la similitud entre el valor d= ambae
diferencias cuantifica el grado en el cual las poblaciones se
modifican para parecerse B las poblacicones nativas. Se
encontraron valores positivos en 24 de 36 diferencias
plésticas. Sin embargo, el coeficlente de correlacidn de
Pearmson nc es signifizativamente diferente de Cero
{r=0,1413;p>0.01).

Para hacer c¢omparables loa presultados de variables
vegetativas con logs de variables reproductivas informadas
previamente (Melgar 1954), =se obtuvo un valor por réplica
para cada varlsble. Diche wvalor fue el guinto para la
longitud ¥y ancho de la hoja ¥ la longitud del entrenudo, el
cuarto para el 4ngule 1 ¥y el tercero para 21 a&ngulo 2. Ge
hizo un andlisie de varianzs con €l mismo modelo empleado

para las variables reproductivas.
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DISCUSION

Lz wariacitn de la morfologia de las hojas ha sido
estudiada en las pobleciones naturales (Jensen et al 1883).
Sin embarge, la 1tinica manera de conocer cudnto de la
variacioén se debe a modificaciones ambientales o© a
diferencias genéticas, es por medio de experimentos de

trasplantes reciprocos ¢ a un jardin comun (Falconer 1881).

Existen trabajos prevics en los gque se han encontrado
diferencias genéticas =ntre poblaciones, por edemploc, en
Achillea lanulesa. Plantage major ¥ Silene maritima, la
longitud y anchura de laz hojas es menor en plantas de
mayores altitudes, cuando eon sembradas en un ambiente comun
(Gurevitch 1882, Turesscn 12Z2%Z9. Esto posiblemente se dé
como respuesta a la selecciin znte condiciones ambientales de
mayor irradiacion seclar (Voz=l1 1870, Givnish & Vermeij 1878,
Givnish 1978), a mavor corzsnids de luz ultravioleta B (UV-E,
Barnes et gl. 1990) o =a p2ncr zltura de las plantas vecinas
en localidades situadss 2 =syor altitud,

Esta Gltima ©posit:l:23Z =2 respalda en dos fuentes de
evidencia. Primerc, la alzurzs Ze vearias especies de plantas
€8 menor a mayores altitudes Turesson 1525). Por otro lado,
se observa que las planTzs Zue crecen en competencia con
plantas veclnas tienjdsrn = =cstrar tanto longitudes como
enchos mayores (Warw:is: & Zrigge 1979. Wolff & Van Delden
1888 . Sin embargc. n: en Todz2s log casos sé observa esto,
por ejemplo, en Polemonium wviscosum no existen diferencias
entre poblaciones que crecen & distintas altitudes (Galen et

al. 1991).

En el presente <tTragaic =2 oDssrva que la poblacidén de

menor altitud tisns plantaz con nojas de mayor longitud.
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semejante a lo observado en otraes especies citadas arriba.
La anchura. sin embargo, no fue significativamente diferente
entre las poblaciones. El ambiente de siembra también puede
afectar el tamafic de las hojas, cuando lsg plantas son
cembradas en ambientes con temperaturas controladas
{CGurevitech 1882). Los resultados del presente trabajo
muestran que tanto la anchura como la longitud, respondieron
a las diferencias ambientales entre poblaclones. La
longitud, por su parte, respondié de manera paralela a lszs
diferenclas entre las voblaciconesg: este hecho suglere gus las
diferenclas encontradas entre las poblaciones con relacién a
la longitud de lag hojes son adaptativas.

Existen otros <wrabaics =5 los que se observa que 1la
forma de la hoja variz entre y dentro de poblaciones (Wolff
1891 1. Se ha observedc gue la dlferenciacidn genética puede
daree entre subdivisiones de una poblacién que crece en un
ambiente parchado ern Plantago lanceclata (Lotz et gl., 1880).
Lz forma de las hejzz pusisz variar conjunt&menté con la
altura, comec en el =2asz Z2 Achillea lanulosa (Gurevitch
18221, Cepsella bursa-pastoris {(Neuffsr & Bartelheim 1888 v
Solidago virgaurea Turssscn 1825).

En el pressnte szsc. lze zrogcedencias de mayor altitud
presentaron hcolas £z ZIorzs zmZcs  redondeada, semejante & lo
cheservade en Achillea lenulosa (Gurevitch 1992). 8in
embarge. en ests cis: 2= rsspuestas al ambiente fueron

opuestas a las difer:snsias gandtizes. pues ¢ promedio de las

plantas cuando fueren sexrtrazias an sz produieron hojas

més alargadas. Contrariz = esTz, Zuravizch (188214 encontré
respuestas al ambisznts fsrala == =2 _=z= A:fsrencias entre
roblaciones en la Sorms sz lss micas

La longitud z2& .2z emctroncics zusstra diferencias
ambientales signifizs<zivss: &sg7z2 Zus z=+=:-r s la localidad de
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mayvor altitud, Moravia. Esto coineide con lo encontrado por
Earnes et al. (1880) en 12 especies de malezas y plantas
cultivadas. Segun estos autores, esta manifestacién se ha
hallado tantoc en monocotileddneas como en dicotileddneas,
como respuesta a un aumento en la irradiacion con luz UV-B
(280-320 nandmetros).

Este tipc de luz es més intensc a mayores altitudes, ¥y
aparentemente es uno de los factores que afecta la
diferenciacibén ecotipica (Ziska et al, 1992). Debido a que
la luz UV-B inhibe la fotosintesis, una reduccidén de los
entrenudos y cambios ern el disefio arguitecténice podrian
amortiguar los efectos adversos, mediante una menor
exposicidén a ella. Esta idea es apoyada por 1ls existencia de
mecanismos fisioldgicos guiados por 1luz UV-B, gue regulan el
crecimiento. Dichos mecanismos son un fotorreceptor UV-B vy
una accidén directa de la luz UV-B sobre el metabolismo de
reguladores de crecimiento, tales como el acido indolacétice
{Barnes gt gl. 1980).

Los &ngulos entre las ramas determinan la separacidn de
las hojas entre si, vy la altura de la planta. Si el dngulo 1
es mayor, las hcjas de las ramas estan mé&s separadas de las
del tallo. 5i el dngulo Z2 es mavor., las hojas de la misma
rama estan més separadas horizontalmente entre si. aungue la
tensién que debe soportar el punto de unidén de la rama es
mayor. Kl gradc en que las hojas reciben los rayos solares
verticales eg afectadas tanto por la forma y &ngulo de la
hoja. como por los dngulos de las ramas. Lee hojas mas
desarrolladas se encuentran en la axile de las ramas que
forman el angule 1.

Le 1irradiacidn solar es mayor & mayvores altitudes,
debido a que existe menoe absorcidn por parte de los gases

HO. O, v @ vy los aerosoles (Seemenn g1 al. 1875).  Puede
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inclusc llegar a ser dafiina para la planta, por la cantidad
de luz UV-B (Barnes gt gl. 1850}. Posiblemente, esta sea la
razén por la cual las plantas en el ambiente de mayor altitud
presentaron un angulo 1 menor. Sin embargo, pueden existir
otros mecanismcoe para evitar dafio por luz UV-B, tales como la
produccién mds alta de compuestos protectores (por ejemplo
flavonoides, Ziska et al. 1882). Es gquizds esta el motivo
pocr el cual 1la diferenciacidén entre procedencias no es
paralela con las modificaciones ambientales del cardcter.

El efecto del é&ngulec 2 sobre 1la captacidén de luz por
parte de las hojas es més complejo. Aungque un menor angulo
provoca mayor bloqueo de la iuz vertical entre hojas vecinas,
provoca menos blogueo laterzl. Por otro lado, la intensidad
del bloquec lateral de la luz de unas hojas por otras depende
también de la distancia entre ellas, y ésta de la longitud de
entrenudos de 1la rama secundaria v la primaria. La
existencia de un menor dngulc 2 posiblemente esté relacionado
con una mejor utilizacién de la luz lateral y una proteccién
a la luz verticasl, en ia localidad de mayor altitud, donde
existe mayor irradiacién de luz UV-B. El caracter
aparentemente es ad=zptativo, pues existe una diferenciacidn
entre procedencilas rziela a las diferencias debidas 2 la
localidad de siembra.

Los anélisie de varianza, con modelos semejantes a loa
de las variablezs de inficrescencie e infructescencia, poseen
una proporcién de efectos significativos con relacidn al
total de efectos en todas las varilables (40%), semejante a
los encontrados en los caracteres vegetativos (43%). Sin
embargo. los caracteres reproductivos son més consistentes
entre si en el sentidc de gque la mayoria de los efectos
significativos se encuentran en lecalidad, procedencia vy
genotipo (86% del total de efectos significativos; Melgar
1984). En cambic, en los caracteres vegetativos, el
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porcentaje es menor (B8%; Cuadra B). La proporcicon de
efectoz significativos con relacidn al total de efectos en
todas las variables, para la interaccidn entre lpcalidad y
procedencia y el efectc de genotipo dentro de procedencia
tienen, valores semejantes entre caracteres vegetativos y
reproductivos. Dos de lo= caracteres vegetativos tienen
efecto significativeo de la interacecidn localidad-genctiro,
mientras gue ninguno de los caracteres reproductivos presento
dicho efecto significativo, Los resultados tan diferentes
entre estos caracteres vegstativos sugiere que tlenen menos
integracidén gue los reproductivos {Primack 1967 ).
Posiblemente, &sto es debido 2 cue poseen mayor independencia

funcional.

Se han heche varicsg trabajos que calculan
heredabilidades de caractsrss wvegetativos y reproductives
{Scheiner & Goodnight 1824 Silander 1985, Cheplik & Quinn

1988, Vensable & Burguesz 188¢). De cuatro especies
estudiadas, Amphicarpus purshii, Danthonila spicata,
Hetercsperms pinatum v Spartina patens, las primeras dos
mostrarcocn un prom=ciz 32 las heredabilidades mayvor en

caracteres vegetativos gzues reproductivos. Por el contrario,

L8]

en las otras dos., =@ prozmedic de las heredsabilidades fus
mavor en caracteres raproductivos. Los promedios de
heredabilidades para Zistintcs caracteres pueden variar sntre
poblaciones de una sisce especie, como ocurre en tres
poblaciones de Plantago lanceolata [(Wolff & Van Delden 18987).
Begtoe autores encontrarcn promedles de heredabllidades de
caracteres vegetatlvos zmsrores que los reproductivoa en dos
de tree poblaciones estudizdas. En el pressnte trabajo, las
heredabhilidades de lgs caracteres vegetativos fueron menores
que los de los caractsres reproductivos (Cuadro 6, Melgar
19941}, 51 =e hace la sugpcsicién de gue las heredabilidades
en amplio sentidc possen un componente aditivo

aproximadaments COnRSTENTE, unz baja heredabilidad en
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caracteres vegetativos implica menor posibllidad de respuesta
a la seleccidn. Por otre lado. 1la baja heredabilidad de
estoa caracteres puede ger debida a una presidén de seleccidn
muy intensa, qQue agotd la variacidédn adltiva (Falconer 1981).

La proporcién de coincidencias entre diferencias
fenotipicas de plantas nativas con las diferencias plasticas
de poblaciones ne nativas, es mevor en variables de
inflorescencia e infructescencis cque para las variables de
ceracteres vegetativos (83% y 72%. respectivamente, Melgar
18849). Ademéds, existe correlacidn significaetiva entre ambos
valores en las varlables de inilorescencia e 1nfructescencis,
mientrag que para las variables vegetativas la correlacidn no
es significativa. Esto indica gue las plantas tuvieron
modificaciones en la miemz direccidn de laz diferencias d=
las poblaciones locales, pereo la magniiud de esas diferencias
es inderendiente de les de las diferencias entre poblaciones
locales. Estc Bugiere gus la morfologia de los caracteres
vegetativos estid mence Sueriemente regulada por seleccidn

natural que los caragterss reproductives.

Los caracteres vsgetativos en este experimento de
trasplantes reclprocscse de lones, muestran un  menor
paralelismo entrs lae diferencias genéticas de poblaciones
nativae y las difsrencize dsbidas al ambiente de siembra, gue
loe caracteres reproductivos. Esto sugiere gue existe menos
presidn de seleccién s2bre la morfolegia de los caracteres
vegetativoe que sobre 12 de les caracteres reproductivos, o
que mecanismos morfoidégicos y Iisiclégicos alzernativos
pueden cumplir funciones semejantes. El grads de integracién
entre caracteres vegetaTlves también fue menor gque en
caracteres recrodustivcs, roesiblemente oY la mayor

diversificacldén ontolégize v funcional.
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CONDTCTONES AMDTENTALES DE LAS TRES PORLACTONES
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Moo PORLACTON

ALTETUL ()

PREGIPITAGIONCmm )

TEMPERATURA( C)

! OROT I NA 208 0 2323.4 26 .0
2 CLUDAD COLON 700 2587 8 33 .4
3 MORAV | A 1290 1924 .6 19.9




CUADRO Z. EFECTOS
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INCLUIDOS EN LOS MODELOS DE ANALISIS DE

VARIANZA Y SU INTERPRETACION.

de siembga.

EFECTC SIGNITICALD
1. Loc: Locallidad, ambiente PDiferencias entre ambientes

de siembra.

®. Pro: Procedencia,

iferencies genéticas entre

de procedencia., individuo
recolectado de cada
poblacion.

poblacién de receolecta. poblaciones recolectadas.
3. Gen(pro): Genotipc dentro Diferenclas genéticas dentro

de poblaciones

4. Rep(gen): Réplica dentro
de genotipo. individuc
producto de multipiicacidn
vegetativa de cede genotipo.

Diferencias
microambientales.

b. Rama(rep): Kama dentc de
réplica, diferenciss entre
dos ramas tomadas de cads

| genotipc.

Diferanciss ambientales
durante el desarrollo.

6. Loc*pro: Tnteraccionr entr=
locelidad ¥ procedsncia,

Diferencias genéticas de las
respuestas de las
poblaciones al ambiente.

y & Loc*gen: Interaccion encre
la localidad y el genotipc.

Diferencias genéticas de las
respuestas de los genotipos
dentro de procedencias al
ambiente.

8. Lon: Longitud de ia hcje.

Efecto de la covariable en
el caso del andlisis del
ancho de la hoja corregido.

desde el apice de 1=

roos.

Diferencias entre las
medidas, debidas a la
posiclon desde el apice.

10. LockXpos: interaccion
entre localidad y posiscisn.

Diferencias entre las
pogiciones de las respuestas
gl ambiente de siembr=.

11. Pro*pose: interaccisn
rreocedencis por posicisn.

Diferencias genéticasz entre
poblacicnes de las
longitudes, cuando no tienen
le misma direceién en todas
las posicicnes.
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CUADRO 3.

RESULTADOS DE  ANALISIS

DE VARIANZA

DE

VARIABLES DEL TALLO. EL SIGNIFICADO DE LOS
CUADRO 1.

EFECTOS =1 ENCUENTRA

EN EL
GL:GRADOS DE LIBERTAD. 8SC TIPO

LILs

SUMA DE

CUADRADOS TIPO III, F: VALOR CALCULADO DE F,

Pr>F: SIGNIFICANCIA.

A. ANGULO 1

EFECTO GL SC TIPFD III F Pr>F

LOC A 7919.30 24,47 0.0003 ERKH
PRO 2 £E584,00 17.25 0,0001 KKK ¥
GEN({PRO) bb £51213.24 el 00,0001 EEEK
REP({GEN) Bo 39219,02 2,72 0.,0001 LEE S 3
RAMA{REF) 148 4ildf. o4 T 7 0,0001 dook ok
BOS 3 TO8E. £5 14,60 0,0001 *EER
LOC*PRO 4 1333,72 1,72 00,1433 N_S.
LOCxGEN{PRO)Y 87 20587 B2 2.88 90,0001 *xk¥k
LOC¥PGS B 2535,34 2,81 0.0159 *
PRO*POS B 282,38 1,02 0,4081 N.S.
ERROR 2053 332158, 38

B. ANGULD 2

EWECTO GL sC TIPD III F Pr>F

LocC 2 34761 .58 31.58 0.,0001 %ok ok
PRO 2 13575 .8 17,25 00,0001 ¥ Nk
GEN(PRO) 55 S5532.,508 3,30 ¢,0001 HHEK
REP(GEN) ac 7344, 13 1.99 ¢,0001 k%%
RAMA( REFP) 145 118750, 14 1,46 0,0005 XA
POS b4 12317.488 1 A s 2.,33811 .S,
LOC*PRO £ Z2Z19,.68 101 00,4018 N.S.
LOC*GEN(PRO) &S 95791.,086 2,02 0,0001 FERFF
LOC®PQS 4 2181,05 .88 00,4113 N.S.
PRO*FPOS 4 Z725.79 1.24 .,2928 N.3.
ERRCE 1418 T75190.88

C. IORGITUD DEL ENTRENUDO

EFECTC GL IC TIPD IIE F Pr>F

LoC z 1885.08 9,16 Q,0001 kEEY
PRO £, 888 .54 28,61 Q,0001 ¥EKK
GEN(PROD) B J258B.89 515 00,0001 ES t 2
REP{GEN) 5% AOE03,04 Bh3 0.,0001 %Kk
RAMA(REP) 14€ £5417.80 Z.98 0,0001 Fkd %
PO3 4 212838, 28 1002.44 0.,0201 AN
LOC*PRO 2 TolE, 99 ig,28% 0.0001 FEEE
LOC*GEN( PRQ) 87 55101 .82 %.60 0, 0001 EET S S
LOCxPOS g Z054.51 250 0.0107 *
PROXPOS 2 8554.02 7.54 00,0001 K E ¥
ERROR 2682 27E718.88
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CUADRO 4. RESULTADOS [DE LOS ANALISIS DE VARIANZA DE
LAS VARIABLES DE HOJA. EL SIGNIFICADD DE
LOS EFECTOS SE ENCOENTRA ER  EL CUADRC 1.
GL:GRADOS DE LIBERTAD, 8C TIPOQ III: BUMA
DE CUADRADOS TIPO I1II, F: VALOR CALCULADC
DE F, Pr>F: SIGNIFICANGCIA.

A ANCHURA CORREGIDA POR LONGITUD

EFECTO 3L 8C TIPO ITI Pr>F

LoC 2 85,78 12,58 00,0001 NN

PRO pd 1414.88 207,80 0.0001 ¥ X kX

GEN{PRO 55 2672,77 14,26 0.0001 k% kok

REP{GEN) a7 731,94 2,47 09,0001 XX KK

RAMA{RER i44 551,75 1,12 00,1816 "

LON 1 134350,84 35602,22 Q,0001 L2 .8 8 5

LOCX*PRQO 4 18,05 1,18 00,3186 N.S.

LOC*GEN{PROY 87 1061, 36 3,38 00,0001 Fokkk

ERROR 3532 12035,85

B. LORGITUD DE LA HOJA

EFECTO ZL SC TIRO IIIX F Pr>F

Loc Z 11187.75 27,87 0,0001 R EA

PRO z TET£.15 19,685 0,0001 *Kk*

GEN(PEO) 25 TE7T78.83 6,70 00,0001 HK A K

RZP(GEN) a7 TOTOS 96 4,06 00,0001 Ak Ak

RAMA({REP) 124 o002 ,69 L2 0,0259 ¥

LOCXPRC £ 5050.38 6,30 0,0001 AKX

LOC¥GEN(PRO)Y BT THi0E 42 4.31 G.0001 ek ok

ERROR oL 707821.52

C. ENCHEURS DE LE HOJAE

EFECTO GL SC TIFO I11 F Pr>F

LocC 2 2261 . B8 30,78 0.0001 EAHEF

PRO 2 1.54 0,02 0.9781 N.&.

GEN{PRO} 55 18984 58 7,038 00,0001 xR F

REE(GEN) B7 12T02.68 3.52 00,0001 L2228

HAMA{ REP} 144 an5s (20 1,10 0.1886 N.S.

LOC*PRD 4 1317.88 5.2 0,000z L& 2

LOC*GEN(PRO) 87 137235 ..55 588 0.0001 HEAK

ERRCE 35333 148588, 80
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CUADRO 3. COMPONENTES DE VARIANZA DE LAS VARIABLES DE TODOS
5 0z ({(METODOC REML). EL SIGNIFICAPC DE LOS
EFECTOZ SE ENCUENTRA EN EL CUADRQ 1.

A. VaARIASLES DE TALLO.
EFECTO ENT ANG 1 ANG 2

VAR, FOF. VAR. PROP. VAR. PROP.
L.oc ¢,000 G.000 8,056 0,034 37,885 0.051
PRO 0,000 £,.00C 4,222 0,018 18,7586 0,025
REP{GENi¢ 232 C.C30 10,745 0,048 24.283 0,033
RAMA(RERQ, 781 0,055 12,487 0,087 J2.448 0,044
POS 198.56E 0.540 3,681 0,016 0,000 0,000
LOC*PRO &, 18C Y G511 0,002 0,000 0,000
LOC*GENZE, B08 SLbes 138706 0,084 42,871 0,068
LOC¥POS 0.723 0.00% 1,266 0,008 0.000 0,000
PRO*POS 3.440C C.00% £,025 0,000 0,000 0,000
ERROR 103,745 Q.250 183,718 0,656 228,688 0,758
B. VSHEILBIES DE LAS HOJAS.

LONGITiA) ANCHO ANCHO/LORGITUD

VAR, ZE58. VAR. PROF, VAR. PROP.
LOC 4.758 0,638 B TZT 0,0Z5 G,050 0,008
PRO 1.685 D BT 2. 000 0.000 0,983 .2 B
GEN(PROY0 . 000 0. 00K 3.053 0,020 -0,01%7 -0.,003
REP(GENZ3.438 C.055 3.254 0,074 0,682 0.119
RAMA(REP3, 920 DBLE - -4a0C 0.008 0.223 0.038
LOC*PRO 3.077 D1z U.5=3 0,007 G.000 Q.000
LOCKGENZ7 , 537 C,204 £.58% 0.086 % P 0,088
ERROR 200.887 De 157 £22.728 0.781 Z.2Z4 2.8
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U4DRO 6 COMPONENTES DE VARIANZA DE LOS EFECTOS ALEATORIOS DEL
MCDELO DE ANALISIS DE VARIANZA (METODO REMLI. BL
SIGNIFICADO DE LOS EFECTOS SE ENCUENTRA EN EL CUADRO 1.
ETCTC ANCHURA HOJA LONGITUD HOJA ANCHURA /LONGITUD

VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCICN

eN(PRO) 1,163 0,023 C,000 0.000 0,882 0,145
EP({GEN) 3,988 6,077 23.874 0,083 0,223 0,047

EMA 0.404 0,008 3.932 0,015 0,000 0,000
COC¥GEN  4.511 0.087 27,436 0,107 0,372 ¢.078

EROR 41.718 0.805 200,817 0,785 3.424 0,728

FECTO ANGULO 1 ANGULO 2 LONGITUD DE ENTRENUDO

VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCION

EN(PRO) 2,996
EP{GEN)10.730
aMA 13.585
COXGEN 19,773
FROR  163.759

0.046
Q.04¢
0.082
0.081
0.752

20,647
24.41
32,507
4£€,288
58e.843

0,030
0,036
0,048
0,068
0.818

0,000
11,180
20,771
25,557

103.717

0.000
0,088
0,128
0,158
0,643

—_———



114

PUADRU 7. ESTIMACION
PROCEDENCIA

{I ln LET]

=

DIFERENTES ENTRE S1 (P>0.05).
SE ENCUENTRAN ENTRE PARENTESIS.
4 LA ANCHURA CORREGIDA POR LA

NO SIGNIFL
LOS ERRORES
ANCH‘.', l"t
LONGITUL.

PROCEDENCIA

£VIA OROTINA C.COLON MORAVIA

ANCHURA

14.123 14.364 14.488
(0,161) (0,277) {0.265)
J2.066 28.833 29.202
(0.360) (0.617) (0.580)

13.496 15.128 15,004
{0.048) (0,078) (0,07%)
2

LONGITUD

| O
o
(U N 1 £
Fin

1

ANCH. /LON

b

h

i

y -
L LA
Er

ENTRENUDOS

AP ¢

22.693

{0,319) (0.577) (0,524}

|
iy
b
2 al

1 ]
L)
.
L N
‘¥ ; b

v 1

ANGULC1

168.890 76.784 £i,145
(0,410) (0,724) (0.678)
85.601 78.210 77.125
(0,866) (1.634) (1,436)

' (0,525)

{1
i

ANGULOZ

O L AT
1REY €D}
l" H 8 (NREAL

in r'.|’| 1

24 (1 121)

~ + 1
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CUADRO A, ANALISIS VARIANZA DE DATCS DE LAS RAMAS Y HOJAS.
CON UN MODELO SEMEJANTE AL DE LAS VARIABLES DE
INFLORESCENCIA E INFRUCTESCENCIA. EL SIGNIFICADOD
DE LOS EFECTOS 2E ENCUENTRA EN EL CUADRO 1.

ANCHURA

LocC 2 453.75 6,66 0.0016 *x

PRO 2 B6.0& 0,08 00,9161 N.S.

LOC*PROQ 4 137,93 1,00 0.,4083 N.S.

GEN(PRQO) 55 3478,02 1,83 0,.0017 %%

LOC*GEN({ PRO} 87 4427 .73 1.48 0,0158 *

LONCGITUD

Loc 2 2258.07 5.56 0.,00486 *x

PRC 2 1321.77 3.25 00,0410 x

LOC*PRO 4 BO7,51 0,7h 0.56807 N.S.

GEN{ PRO ) 5814740,28 1,32 0,0817 N.S5.

LOC*GEN{ PR B721441.5:2 123 0,1424 N.S.

ANCHURA /LON

LGC e 20.41 2,47 0.0B77 N.S.

PRO 2 215,26 28,04 0.0001 *kkx

LOC¥PRO 4 10,13 0,561 {,8539 N.S,

GEN{ PEC 55 B589.8£8 2.58 G.0001 *%¥%

LON 1 $257.021272.00 0.0001 *¥%xx

LOC*GEN(PRO) 87 608,58 1.69 0.0019 xx

ANCUIO 1

LoC 2 640,83 178 0.1713 N.6

PRO 2 1226.32 3.41 0,0353 x

LOCX%PRO 4 831,20 0,74 0,5668 N.S

GEN{PRO)} ET17828.02 1.80 0.,0023 **

LOC*GEN{ PRO) BE13298.45 0,87 00,7598 N.S

ANGULO 2

LoC 2 7920.80 5,82 0,0034 %x

PRO 2 3484.1¢6 281 0.0768 N.S.

LOC*PRO & E%7.7¢ 0.28 0.8028 N.S.

GER{PRG} 53372€7 .85 1.05 0,3998 N.S.

LOC*GEN{ PRO )} B136028,.84 .86 0,89786 N.S.

ENTRENUDO

1L.OC 2 491.14 1.45 0.2366 N.S.

FPRO £ Sla.€s 2.72 0.06888 N.&.

LOC*PRO 4 16887.27 z2.50 0.0445 =

GEN{PRO) 55 9214.13 .98 0.5003 N.S.

LOC*GEN({ PRO) 8€17320.72 1.18 0.1857 N.3.
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DIFERENCIAS PLASTICAS
£x

-8 T —— T -1 T T T T |
(&) =2 - = 8 10 12 14 16

DIFERENCIAS FENOTIPICAS

 ENTREMN. + ANGULO 1 = ANGULO 2
= FORMA HOJA ™ LONG. HOJUA * ANCH. HOJA

FIGURA 2. DIFERENCIAS ENTRE DOS PROMEDIOS
DE PLANTAS NATIVAS CONTRA LAS
DIFERENCIAS PLASTICAS DE ESAS
MISMAS PLANTAS CRECIDAS EN AMBOS
AMBIENTES. LAS  VARIABLES SE
ENCUENTRAN AGRUPADAS DE ACUERDO
A CONJUNTOS DE MAYOR
CORRELACION.
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APENDICES
I_. CONCLUSIONES GENERALES

Existe diferenciacidn genética y ambiental entre las tres
poblaciones estudiadas en variables mofolégicas,
reproductivas v vegetativas.

Existe diferenciacién fenotipica entre poblaciones, gque en
varics casos es una sumatoria en el mismo sentideo de la
diferenciacidon genética y cambios ambientales.

Las variables vegetativas se encuentran menos integradas gues
las reproductivas, posiblemente debido a mayor diversidad
funcional.

ILas diferencias genéticas y ambientales son paralelas en la
mavoria de las variables morfoldgicas reproductivas, y menos
en las variables morfoldgicas vegetativas. Posiblemente
esto se deba a una mayvor seleccidn sobre la morfoclogia en
variables reproductivas {(por polinizadores) ¥ & la mayor
peosibilidad de respuestas fisiclédgicas alternativas en las
vegetativas.

Se encontraron diferencias genéticas de la plasticidad
fenotipica en variables vegetativas. En 1las variables
reproductivas no =se detectd dicha variacidn., excepto en un
caseo, Esto puede conducir a restriceciones en la respuesta a
la evolucién de las variables reproductivas. La falta de
variacién genética pudo ser originads por fuertes presiones
de seleccidn estabilizadora.

En todas las wvariables estudiadas se encontrd una variaciodn
genetica baja dentro de poblaciones, en comparacién con la
encontrada en otras especies. Esto posiblemenrte sea
resultado de los cuellos de botella que comunmente afrontan
las malezas comoc la hierba mora.

De las variables merfoldgicas de inflorescencia e
infructescencis, s6lo tres pares miden el mismo caracter.
El restec centienen una parte importante de variacidn propia.
va qgue las reiaciones entre ellas varian cuandc se estudian
2 nivel de los diferentes componentes geneticos ¥y
ambhientales.

Las correlaciones entre variables cambian de acuerdo al
ambiente ¥y a las caracteristicas genéticas de las
poblaciones. E=stc puedz repercutir en cambios ambientales
de la capacidad de respuesta a seleccidn de los caracteres
seleccionados simultaneamente.

Las diferencias genétices entre poblaciones de la forma de
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las hojas dependen de la variacidén en su longitud, va que la
anchura no fue significativamente diferente.
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