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RESUMEN 

Se realizó un experimento de tra3plantes r~ciprocos d~ 

~ ~~nes de hierba mora {Sola.num americanum Mill) para estudiar 

~oce caracteres morfológicos de inf lor~~c~nciA ~ 

~~fructescencia y seis vegetativos . Se estudiaron tres 

?~blaciones situadas a lo largo del ámbito de distribución 

~ :~itudinal de la especie en Costa Rica (208. 700 y 1290 

~~!Un} . Los resultados de los caracteres morfológicos de 

:~florescencia e infructescencia muestran que siete de ellos 

~~e~entan simultáneamente diferencias genéticas entre 

;~blaciones y diferencias debidas al ambiente donde 

~recieron. Siete variables mostraron diferencias genéticas 

~~1.re plantag de cada población. Se es~udia~on dos pares de 

~~~~cteres muy correlacionados mediante un análisis de 

:: ::<":3.r ianza. para obtener información independiente de uno con 

~~lación al otro. 3e encontró diferencias genéticas y 

=.:::::.c ientales en ambos pares. Las respuestas ambientales son 

~t~ejantes a las diferencias genéticas entre poblaciones en 

~ ~ete de nueve casos, de manera que sugieren tener un origen 

~ ~~ptativo . Los caracteres de inflorescencia e 

:~=ructescencia fueron estudiados desde un enfoque 

.: :..: :.tivariado. Las tres poblaciones estudiadas se encuentran 

_ lo largo del ámbito altitudinal de la especie en Costa 

:...:. :a . Se obtuvieron los componentes genético y ambiental 

~~~re y dentro de poblaciones de las correlaciones en~re las 

~~riables. Se encontró alta correlación únicamente en tres 

~ares de variables~ en todos los componentes estudiados. De 

~;~i se concluyó que dichas variables miden el mismo 

~arácter. El resto de laa variables no estuvieron 
:-·:?'relacionadas tan consistentemente, lo que su¡¡üel'e i:aue 

~x~ste una buena proporción de variación particular de cada 

-.-:!'iable. Las correlaciones microambientales (dentro de 

~ : ~alidades de 5iembra) fueron bajas en comparación con lae 

: :~~elacioneB genéticas y ambientales entre poblaciones. Las 

vi 



:=~~~laciones entre variables cambiaron significativamente 

~~~re procedencias y entre localidades de siembra. lo cual 

~~~ie tener origen y repercusiones en las respuestas a 

~=:ección. Se hizo un análisis de factores de la matriz de 

:;:-::.r ianza total. para reducir e 1 número de variables 

~=~~diadas. Se encontró que se formaron cuatro grupos de 

·::.~ iables. Dos de los cuales presentaron ciferenc ias 

=~~nificativas y paralelas de los componentes genético y 

~~:.ental entre poblaciones . Se realizó un análisis canónico 

~~;~riminante para determinar los conjuntos de variables que 

~~aran mejor las combinaciones de procedencias y localidades 

i~ ~iembra. Se encontró que la primera variable canónica, 

~asada en variables de tamado de la flor, separa las 

:::alidade~ y lae procedencias. Además, las diferencias 

~~:~e localidades y procedencias son paralelas. La 

~x~~cencia de paralelismo entre los componentes genético y 

===~ental puede provenir de resultado de selección natural, 

~-.:--~ue no puede de5cartarae que el azar esté actuando si los 

~~~acteres son selectivamente neutros . Se estudiaron sei5 

::..!"~c~eres morfológicos vegetativos, tres de hojaB y tres de 

:;:las . incluyendo variables que reflejan el diseño 

!..!"~Ji~ectónico de la planta . Se encontró que existe 

~=~~~ibución genética y ambiental a las diferencias entre 

;:·:·:::.aciones en todas las variables, a excepción del ancho de 

__ hoja que no mostró diferencias genéticas entre 

; -: :::acionea. Las contribuciones de ambos componentes fue 

~-:~lela para tres de las seis variables analizadas por 

~:;erado. 



PREFACIO 

La presente tesis se basa en un experimento de 

~~:splantes recíprocos de clones entre tres poblaciones de 

::.:-erba mora ( Solanum americanwn Mill. ) en Coata lH~a _ Lo~ 

~e~ultados se encuentran distribuidos en tres capitulas, 

9scritos con el formato de la revista de Biologia Tropical. 

- primer capitulo contiene el informe del análieis por 

==parado de 12 variable5 morfológicas de inflorescencia e 
~~fructescencia. El segundo capítulo involucra un análisis 

=~:tivariado de dichos caracteres. El tercer capítulo consta 

ie: análisis por separado de cinco caracteres vegetativos. 

viii 
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RESUMEN 

3e realizó un ~xperimento de trasplantes reciprocos de 

~ :.:-nes de hierba mora ( Solanum americanum Mill) para .;studiar 

~~e~ ~aracteres morfológicos de inflorescencia e 

~~:~uc~escencia. Se estudia~on tres poblaciones situadas a 

~ l argo del ámbito de distribución altitudinal de la especíe 

~~ C0sta Rica (208, 700 y 1290 m8run}. Siete caracteres 

~resentan 

:: :;=:: .. .:.ac iones 

simultáneamente 
y diferencias 

diferencias 
debiciaB al 

genéticas 
ambiente 

entre 
donde 

Siete variables mostraron diferencias genéticas 

~~~~e p~antas de cada población_ Se estudiaron dos pares de 

mediante un análisis de muy correlacionados 

:~varianza. para obtener información independiente de uno con 

~~:ación al otro. Se encontró diferencias genéticas y 

:..::b:entales en ambos pares. Las respuestas ambientales sen 

~~~ejantes a las diferencias genéticas entre poblaciones en 

~~~~e de nueve casos, de manera que sugieren tener un origen 
~~a;;tativ-o. 
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INTRODUCCION 

: a variación en la~ poblaciones naturales de plantas 

~~=ee dos componentes. genéti~o y ambiental. La variación 

i~~ec1ca es t á determinada por las expresione5 de loa 

:~~: 1~~cs genes que controlan el carácter. La va~iaoión 

·-~~~ncal e~ la modificación que pueda tener un carácter 

i~~endiendo del ambiente de cr~cimiento (Falconer 1981. 

?-..:. -: ·.Jyma 1986 ) . 

Esto s dos componentes de la variación pueden tener 

;~~~J~es de distribución espaci~l entre y dent~o de 

; . .:: e :a.e iones ( Brigg.s & Wal ters 1984) . El ambiente puede ser 

t:!ntre poblac ion.es , 

ambiencal 

o también puede exis t ir 

dentro de poblaciones 

~:~roambien~es}. La diferenciación genética, por su parte, 

~~~ie ser dividida a ambas escalas, entre y dentro de 

~~~:eciones tWarwick & Briggs 1978 , 1979, Venable & Eurquez 

~~ ~2 ' . Pa~te de la difer~nciación genética entre y dentro de 

¿~~: a~ iones puede ser debida a efectos de selección natural, 

~~~~ ~ambién pueden c ontribuir la deriva genética . l a 

~~~~~~lidad de caracteres y la correlación genética entre 

=ir~~~eres (Hedrick 1983). 

=~ han encontrado en herbáceas múltiples factores 

-~ :~:-.. t.a.les que afectan diversos caracter-es.. Ent!"e estos 

~-~~~~es están la iluminación {Rice & Bazzaz 1989a.b, 3ultan 

~ E~=zaz 1993a, Sima & Pearcy, 1992, Widen & Andereon 1993), 

~~~·~edad (Lechowics & Blais 1988, Sultan & Bazzaz 1993b}, 

· • ~utrimentos (Lotz & Blom 1986, Sultan & Bazzaz 1993c) y 

__ ~~~peratura (Híesey 1953, Galen et a l . 1991, Gurevitch 

.:..:~: : por otro l~do, la variación puede tener un componente 

~-·~~~~. Exi sten va~ios estudios relacionados con ia 

:..:....::.:~~r.ciación gen~tica entre poblaciones, los métodos 
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~áeicoe empleados consisten en hacer crecer las poblaciones 

;~ ~ondiciones ambientales uniformes y an el estudio de 

~~:morfismos (Galen et a l . 1991}. Con la 

~~: ~ s métodos, se ha encontrado ~ue 

1.rt ilización de 

a veces, la 

=~~~renciación genética entre poblaciones está asociada a 

~::e~encias ambientales, en aspectos tales como tempe~atura 

~;euf::er & Ba.rtelheim 1989. Gurevitch 1992), tipo de suelo 

:ur~sson 1922. 1925. Lotz & Blom 1986) y humedad del suelo 

CRcy & Mooney 1982. Silander 1989. Rice & Mack 1991al. 

Mediante un experimento de trasplantes recíprocos de 

~lonas es posible descomponer la variación fenotipica total 

en los componentes genético entre y dentro de poblaciones y 

~biental entre poblaciones (Silander 1985). Es posible 

-: !..TL::·i en determinar la existencia de variación genética de las 

~~s~uestas al ambiente {Schlichting 1986), a los niveles 

~~t~e y dentro de poblaciones. La existencia de esta 

- -~~:3ción genética de las respue8tas al ambiente puede 

~x~:icar el mantenimiento de la variación gen~tica. en el 

:;.s.o de •i_Ue ningún genotipo sea superior al resto en tcdoe 

- = ~ambientes CSultan & Bazzaz 1993b) . 

~1 análisis de la variación en un experimento de 

:~~g~lantes reciprocos involucra varios pasos. 

:::=~~ conocer cuáles componentes 

Primero. se 

contribuyen 

~~~nificativamente a la variación observada. Segundo, se 

.cuantifica cada componente, para comparar la importancia que 

t!er:e cada uno en la variación total (Falconer 1981, Silander 

:?~5. Schlichting 1986). Una vez determinado esto, puede 

: .=-::.!dis.rse en qué ~mbientee y cuálea poblaciones son 
~::~r~ntes entre si. mediante comparacionee múltiples entre 

-·- promedios de las procedencias y las localidades de 

=:~=-o~a tSteel & Torríe 1980). 

Le.: trasplantes recíprocos de clones permiten también 
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:=~~~~r evidencia de que tanto las diferencias entre 

; -: ·::.=.:;.:.:mes. c-:·mo las respuestas al ambiente, ~e deben a. 

s~ :~= ~~ón ~atura! (Galen et al. 1991). Una forma de hacerlo 

,:.: "PO!' medio de la comparación del desarrollo de individuos 

:::::::-:is i:~on los no nativos (Rice & Hack 199lb}, pero también 

;~~=~ basarse en el estudio de los caracteres morfológicos. 

~~ ~ : ~rigen es adaptativo. las diferencias genéticas ~ntr~ 

-~ ? -:Jb l 3.ciones estarán modíf ícadas por selección natural en 

-~ ~~sma dirección que la diferenciación ambiental . 

~.: :~;es. un paralelismo entre diferencias genéticas y 

:.=.=:~~~ales entre poblaciones. sugiere que ambas diferencias 

~==-- ?r~1ducto de las mismas fuerzas de selección ( Tureagon 

: ::: . 3urevitch 1992) . Resultados como estos han sida 

~~=:~~rados en varios estudios con herbáceas. en las cuale8 

; : ;~~;s no nativas tienden a semejarse a las p l antas nativas 

: .:::.=-: son traeplantadas ( Bonnier 1920. citado por Briggs & 

~~::~rs 1984. Turesson, 1922, Clausen et al . 1941, Gurevitch 

:;:~ . Sin embargo, no puede descartarse que las diferencias 

~~ i•ba~ al azar en caracteres selectivamente neutros. 

~~ ~1 presente trabajo, se es~udió la variación de d~ce 

: :.:~= ~= res morfológicos de inflorescencia e infructescencia 

~~ ;: ~~aciones naturales de hierba mora {Solanum americanum 

En un estudio preliminar en caracteres 

-.:..::: ~~scencia, se encontraron diferencias entre tres 

~: ~ ~~: ~ones situdadas a lo largo del ambito altitudinal de la 

~~ :¿~~e en Costa Rica (Helgar. sin publicar). Se realizó un 

~~!"=-=.ento de trasplantes recíprocos de clones para poder 

~~~~~r los componentes que determinan dicha diferenciación. 

:!e-~~~~e dicho experimento se investigaron las diferenciaa 

~~:~~~s entre y dentro de poblaciones y ambientales entre 

se estimaron las cont~ibucíones de esas 

:.:..=~=~~cias a la variación total; se compararon los valores 

~ -~~ procedencias y las localidade5 de siembra; y se 

~~;.-=>_::ron las plantas nativas con las no nativas. para 
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:•: ~ ~~:~4r :a existencia de paralelismos. 
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MA'fKRIAL Y METOOOS 

~ECIE DE ESTUDIO: 

hierba 

::le vida 

mora ( Solanum 

corta o anual 

americanum Mill.) es ~na 

que raramente alcanza hasta 

: ~ = i~ a l tura (Ogg Pt al . 1981) y es una de las especies de 

~: _z ~~=eas más ampliamente distribuida (Woodson & Gch~ry 

~~-= . ya que se le encuentra en América, Eurasia y Australia 
:='.==::i-:iS 1972). Posee inflorescencias e infructescencias en 

de c i mas ~xtra axilares bast a nte c ondensadas 

-=-'"::: ~: i : .:;rmes) { Ogg et a 1 . 1981 ) . La inflorescencia posee 

-~=-~: i l 1J-res y el pedúnculo es delgado y no ramificadc 

~:: i~~n & Schery 1973). Las flores miden hasta un cm de 

::.:..:...:::.;--: ::-·:-. Los frutos 3o n bayas negr3.s luetrosas con un 

::~~-:.!":i de 4- 9 {-15 >mm (Stebbins & Paddok 1949, Woodson & 
==~~~7 :873), y posee un nDmero de cromosomas n=12 ( Wood~on & 
==~~=7 :97 3). Algunos ensayos sugieren que esta planta es 

~::~: :~almente autopolinizada; sin embargo , la exog~ia 

;~::~: :emente ocurre t Henderson 1974, Edmonds 1979) . Dur~n~~ 

~:3 ~~sayos e n el campo, se observó que las flores er~n 

-~~: a ~as por abejas de las familias Halictidae y 

~~~~~~~~idae, ~n oU$ca de polen. Es un.a especie común ~n 

~-:-~= ~ecientemente perturbadas y es muy variable (Ogg et al. 
:~~ ~ - ~chilling 1981). En Costa Rica se encuen~ra ~n 

::._: :_: ·~:ies que van de cerca del nivel del mar hasta 1370 rn, 

~~.;·..:..¡;. es escasa a elevaciones inferiores a l os 300 m ( Heísel~ 
.,,. -:.== ---- '" 

-;,; tLECCION Y MULTIPLICACION DEL MATERIAL EXPERIKENTAL: 

5e recolectaron 27 , 22 y 2 1 plantas en las poblaciones 

- ...,,, :-r·:. ~:..:1a . Ciudad Colón y Moravia, re:=spectivamente. entre 

- = ~ Beses de agosto y octubre de 1992 (Cuadro 1) . 

recolecta se real ízó índependi ente del microambiente . 
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~ ~~~~~ncia minima entre una planta y otra fue de 100 m . 

• ,,, - - ~ermitió disminuir la posibilidad de recolectar 

_:::: :.. ·.· :.cuos emparent.ado6 { Harberd 1957. Heslop-Harrison 1964) . 

~ : :- _; :anto. cada planta reco l ectada fue considerada un 

5~~: : :po distinto. 

~as plant as en el campo se recolectaron comple~as. Se 

== -= ~~ron debidamente identificadas en bolsas plásticas y se 

~~~5~ agua . para mantenerlas vivas durante el transpor~e. 

- - ~ - invernadero se divid i eron los tallos en nueve 

-::- ~~~r.tcs de por• lo menos tres nudos, para tener replicados 

-~ _:s mismos genotipos. La base de cada fragmento fue 

~~-;. :- .¡: :ia 5 segundos, en una solución de Acido Indolbutírico, 

: . . ,,_ en alcohol al 70% Cmitodo de inmersión en soluc i ón 

: : ~:~~~~ada, Hartmann y Ke5ter 1987 ) ~ Luego se sembraron en 

=-=- ~~~ de rio en recipientes plásticos individuales. Se 

::...!:.::. : ..:.'::..eron en el i nvernadero por un mínimo d~ tres semanas 

~~~~3 ~~e e~raizaron. 

~YO DR CAMPO: 

-~s ~lantas sobrevivientes al enraizamiento fueron 22, 

y :~ , para las poblaciones de Orotina, Ciudad Colón y 

~.: :-;.·.- :. ;.. :-espectívamente. Tres réplicas de cada genotipo 

~-~~ =~ :~~splantadas a cada uno de l os l ug ares de donde s e 

:--== -~~ :arQn. La siembra se realizó del 21 al 29 de oc t ubre 

~~ : ::2. 5e limpi ó el terreno de otras plantas y se 

~=~~~~~on hileras con azadón . Se sembraron lae plantas 

~=-;: :..: ~:~a5 60 cm. Esto se hizo para evitar la competencia, 

~.:._-:.: ~ .;.ue esta puede aumentar la varianza y de esta manera 

: ~=-=--e~e~ las relaciones existentes (Briggs & Walters, 1984 ) . 

Se ~~~~aron las plantas de manera 

=: :-..,;..: ~ ·.m hexágono al rededor 

que las plantas vecinas 

de cada planta. La 

:._ ;-:: : :': : :.·:m de las plan"tas en el campo fue al azar. se 

~=~ ::~a cuatro días cuando no llovi ó durante ese periodo 
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y =~ e~~~inaron malezas periódicamente . 

Ee dejaron ~re~er los ind ividuos sin fer~ilización ni 

:. -=-SS:•:-:..:.n hasta que alcanzaran la fase reproductiva. Hubo 

.::...:: ~:~-~i~d de ~lgunas réplicas y se cosecharon flores y 

: ~-:: ;; :! ~ . ...., ..., 17 y 18 genotipos procedentes de Oro tina. 

_ __ :~~ ~::ón y Moravia, respectivamente. Las planeas en el 

= ~~e =ueron cosechadas primero en Orotina , donde crecieron 

=.;; r~pidamente. luego en Ciudad Colón y por últímo en 

~=-a.·;:.a. Se conservaron inflorescencias e infructescenc ia.s 

~= ~:=ohol 70% hasta el momento de ser medida~. Para ello se 

-~:-~=o un vernier y un estereóscopo con micrómetr o ocular. 
~~ ~:jieron las siguientes variables: l. Longitud del 

;-:-=·..:.::-:-·.:lo de la inflorescencia { LPI}; 2. Ancho del pedúnculo 

=~ -= ínflorescen~ia \API); 3. Longitud del pedicelo de l~ 

-~=::r~~cencia (LPC!) 4 . Di ámetro de la corola <DC); 5. 

~: ~~~~~d del pétalo mayor <LPET); 6. Longi t ud del pisti lo 

·= :~ : ~ Longi~ud de estambres (LEST)~ 8 . Longitud del 

;;-:-::·~-=·..: :o de la inf:r::-uctescenc ia ( LPF) ; 9 . Ancho del pedúncu.:.. ::i 

=~ :a ~~fructescencia (APF) ; 10 . Longitud del pedicelo de la 

_:-. : :--: ::-~.escencia (LPCF); 11. Longitud del fruto (LF>: !.2 . 

~-~~: iel fruto (AF) <Figura 1}. 



10 

RESULTAOOS 

- procedimiento empleado permite evaluar la importancia 

:::.-: --~ efectos incluidos e n el Cuadro 2. Los pr~meros tres 

;~ ::~siieraron efectos fijos y el resto aleatorios (Taylor & 
~=~~=-~ 1988 ) . 

=~~a evaluar la significancia de las diferencias entre 

::....:.. ·.-~.:.e:3 de cada efecto. se real izaron análisis de varianza 

; : ~ =~parado para c ada 

~~:~:r. general de todas 
: :-:: ·-==-.to para r.odae las 

una de las variables. Para ver e l 

las variables se realizó un análi5ís 
variables <MANDEVA). Los análisis $e 

=~ ~:.:.=~ron con el prc·c edimiento l1odelos Generales Linea~a .s 

~:- ~~~uete ~stadístico SAS <PROC GLM, SAS !nBtitute 1985). 

~~ra los análisis de varianza por separado se empleó el 

~¿y:..=c ~\:lmero de datos disponibles. Pero en algunos clones 

~:: :....~ falta inflorescencias o infruc~escencias, de maner~ 

;:...:: .o:x:s::.en distintos números de mediciones. Eato conduce ~ 

~-=~~~~~~as en los grados de libertad entre ambos conjuntos 

__ ·: a!' :.a b l es. Al mismo tiempo, un análisis múltipl e de 

~~a:::~~ ~limina los indi viduos con datos incompletos e n 

-~-~~~•~a de las variables. De manera que los grados de 

--~~=~~i fueron diferentes entre variables de inflorescencia , 

~~-::-~s de infructescencia y el análisis múltiple je 

~ : :~mponente ambiental entre poblacioneB {localidad) . 

::-=:=.~= ~ =~;~ significativamente (P<.05> a la variación de todas 

~ :~~:: variables de inflorescencia, y une de las cinco 

.-s-=-=-= ~~~ de iniructescencia . La diferencia genética entre 

~-~=~=~~s ~ procedencia) contribuye significativamente 

:- : : : a :a variación de seis variables de i nflorescencia y 

-~=--= ~~ :nfructescenc1a. La variación genética dentro de 
:....:: _ :,::. :~-=s (genotipo ), contribuye a la variación .,ie dos 
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~-'-

-.~=:.:.i.:--~.: :5e in!lor-escencia y cinco de ir.fruce~scencia. La 

~:=~~~~:::~ién gené~i~a de las reepuestas poblacionalea al 

u:.::~~ .. :~ ~.r~:teracci·'.'.·n localidad-procedencia} contribuyó 

c . .¡::-.:::::::-:!·:~~n~e sólo en tJna de las variable& ~s~udiad&e. 

--- ---.- l~do. la diferenciación genética de laa respue~taa 

_: ;...;:t:~~~e eatre geno~ipoe (interacción localid~d-genoe1po) 

: ~~:~ibuy~ significativamente en n1nguna de la3 va~1ables 

~.:-: ·..: ::.~~.a~ (Guadro 3a y b}. En el analisis mültiple da 

que los ~fectos que 

variación del conjunto 

contribuyen 

de las dc·:e 

:- :::.~:::.'!'~ son la ~o~a!idad.. procede-ncia y genotipo dentr<!I d~ 
;-~-:~::~:.~:-:~:.a l Cuadro 3c). 

:·~ :..:-.d.-:J se hicieran anál igia de •1arianza de variables 

:. .. :.:: .~~~:-. :~ ~orr-elacionadas. los resultados fueron semejantes. 

~---: .~ ~i ::!ebido a que gran part..e dtt la variación en <!~as 

~~ : ~::~s es compartida. Sin ~mbargo. puede obtenerse 

...:=:-.: ; ::-=.~~~~~ independiente ai se elimina la variación común. 

~- - ~~ ~oa~6 mediante un análisis de covarianza. el cual 

~ :~~~: ~:s e~~ctos de una variable en el comportami~nto de 

:~ : -: :-: ;...Jildt & Ahtola 1978}. Es así como .se corrigió ~l 

a.~c ~: i~l fruto por su longitud. la !ongitud del pétalo .::::·n 

~- : : ==-~~~~ ~e la corola y la longitud del e~tambre con :5 
~- ;~!:~::. Para el analisis de variables con covar:~b:es 

~ ~=;-~~~on lo~ mismos efectos ~ue para loa análisi~ d~ 

~- · ~--~ • -+---..-· 

:·~ ..,!ig doGe varia.bl~:s estudiadas. ~e 9ncon~r6 que 

~~~ ~r~s par~a de variabl~s que se encuentran altamente 
--·~~1!- : !..:::::~1a5 entre ai. Dichas var-iable.e ~en: ancho y 

:~~~-::..: i~ :ruto. longitud d~l Pétalo mayor y di&metro de la 

~~:~: :~r-gi~udes de estambre y pi~tilo (Cuadro 4). En loa 

;r-.:::n!':-·:~ :i~s paree de variables. la prueba de hoincgeneidad de 

~~+~ :<t-s .jel análisis de covarianza indicó que la. relación 

-:!:-...:...~ :~:: par de variables no es diferente entre los 
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-==~"'::.::~::i efec~os estudiados. Entonces puede suponerse ·~ue 

~ e.s-:~ -:raba.jando con 1.Jna pendiente única, de manera que 

- - ~- ~ sentido hacer c~mparaciones ent~e medias y obtener 

::=;=~~~~~s de v~rianza . Existen en ambos casos efectos 

~ :.~. : ::.~~t.ivcs de procedencia. localidad y genotipos dentro 

~ ;-:-·: cedenc i3.s. En ninguno de los casos existen 

-~~~~ ; :~iones significativas ( Cuadro 5 ) . Como puede 

:: $E~~~rse. los resultados del estudio de estas variables 

===~~g:i ~s son semejantes a los obtenidos en los análisis de 
_ .. .:.- -.~:.!' :ableg poi~ separado . Para la variable longí tud de 

~~===~~ corregida por la del pistilo, se encontraron 

--=-~~~~~~iones significativas entre el pistilo (covariable} y 

-~ :~-:er~~cíón localidad-procedencia. De manera que el 

~~~:: iebe incluir pendien~es separadas para cada una de las 

:__:·:-= ~ctnbinacíones de localidad por procedencia. ~sto 

~-I.=-:.::~a que la relación entre la longitud del pistilo y los 

~~~~:~~s es diferente entre l as distintas combinaciones de 

_:: ! : :i~d y procedencia. Si se ajustan las pendientes a ese 

:~7e _. ~ierde interés l a estimación y comparación de 

:: =- :~i: : s corr~gidos por la cov-a.riable. debido a que los 

=~ - : :~~es obtenidos variarán con el valor de la covariable 

~:=-=:~~~ado como fijo . Es por esto que no se estimaron n i 

:~a.:-;~on las medias corregidas de este par de variables. 

~ ?artir de las sumas de cuadrados de un análisis de 

-;:-~=a. puede estimarse el grado de contribución de cada 

~ :~= :: a la varianza total . Esto se conoce como una 

~~-..::.:~ión del componente de varianza de dicho efecto. En un 

-::::::;~= =-=~~~º de transplantes de ~lonea como el presente, la 

::=-:-=: : :~ del componente de varianza del efecto g~né~ico con 

!"'!': _;: ::~ a la varianza total, se conoce como el grado de 

~~~=-=-~nación genét ica (o heredabilidad en sentido amplio) 

= ~-=:~er 1981 ) . En otrae palabras, es la variación entre 

F - - -::.;>.::.5 dentro de cada procedencia. dividido entre la suma 

!i!' :~ ·.·ariaciones de l os tres componentes aleatorios. Para 
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=.~=r·: :-.-e~.~ es de var i =in.::.a median te -a 1 procedimiento de 

: : :=.:;·:.:--.~.:--~ :-?~ 1~ varieinza de 1 paque-r.e estadi.9tlco SAS fVARCOMP. 

=~~ :~~~it~~e 1985 ). Además, se estimaron los ~omponentes de 

7~:.. ~:-. .: :i ·:io:- 1 conjunto total de efectos { i nc l uidcs los 

::-: ::. ~.:.. : '!~· ::.. ·i~1 s fijos) par-a ver su aporte relativo a la varianza 

: : :. ; . :i::·:;¡ervada < Gurevi tch H?92 l . Par::i obt.el'!er los 

===.;: :-. ~:-.-:es de varianza, se hizo una pr i :ner3. eetimación con 

~- =-~ -:: 0 -io del eetimador cuadr á t ico no sesgado de varianza 

:..:..=:~ a 1MIVQUEO, SAS I nstitute 1985) . Po~ medio de este 

~::~ : =~ ob~ervó la presencia de compone~tes negativos d~ 

-=_ :::.: a . -:enómeno comün en mode l os no bal anceados. c omo ~l 

~~~ = + ~~ ~ - Para eliminar dich os c~mponentes ne~at ivos, se 
~ -~~ . ~~= el efecto con menor grado de s í gnificanci a y se 
- : _ ·.· .:. ~~ ·:. !l a estimar lo~ componentes de var-lanza . Dicho 

~==: ~::=.~~n~o S$ ~epitió has~a que se eliminaron ~odos los 

~==.~ :~=~ t ~s neaativos de varianza; se c onsideró que lo~ 

~ =~: ~ :~ eliminado~ tienen un componen~e de varianza igual ~ 

:~:: ~~revitch 1992 ) . Con base e n los modelos reducidos. la 

~:: :: 

final de component:e.s de varianza, se hizo por el 
maxima verosimilitud restringida <REML. SAS 

1985 1. Para la e~timaci6n de componentes d~ 

j~ la& variables corregida~ . ~e eliminaron : oó 

==~~ : ~~~~es negativos por la tecnica descrita anteriorment&. 

-=~ ; :~:~~en~es de varianza se obtuvieron con RANDOM del 

;~ ==~=:=iento GLH ( SAS Inet i tute 1985 ), debido a que ~1 

:;;:::-:: '!i~iento VARCOMP no admite variables independientes 
~==-~ ....::-:3. Los resul tados se presentan co.IQO proporciones. 

-- e l anál iei2 de lo~ e f ectos aleatorios, existen 

:......::-! .:~:.:- i. as en e 1 grado de determina.e ión genética ent re lll!!. 

.:.::...;~:~~~s variables (Cuadro 6 ) . Las variables de pedúncul o y 

?-'::.:.::~:: ::.e la inflorescencia . asi como diámetro de la cor-ola 

; ::~&~~ud de l pétalo, presentan un bajo grado de 

:e~~=-=:~==ion genética . Las variables del pedünculo Y 
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pedicelo de !a infructescencia muestran un grado intermedio 
de determinación genetica, y las variab:es de longitud de 

estsmbres. longitud de pistilo y tamaño del fruto , muestran 

un alto g~ado de determinación genética. En las variables 
corregidas . se observa que existe un grado moderado de 

deteminac ión genética para las variables del fruto. mientras 

que para la longitud del pétalo corregido por la corola, el 

v3lor es muy pe~ueño (Cuadro 7). 

La magnitud de la contribución de cada efecto a l a 
varianza total se refleja en los componentes de varianza de 
todos los efectos. El efecto de localidad tiene una mayor 

contribución a la varianza total de las siete carac~e~isticag 

de las inflor~scencias, con relación a la procedencia. En 

las cinco variables de infructescencia se obeerva lo ~puesto~ 
l~s diferencias entre procedenciaa contribuyen más que las 

diferencias ~ntre localidades de siembra {Cuadro 8). Se 

observa que en las variables ancho del fruto corregida por 
longitud del fruto y longitud del pétalo mayor corregida ?Or 

~l di3.me~ro de la corola. hay mayor contribución de la 

l ocalidad de siembra ~ue de la procedencia (Cuadro 9) . 

Los análisis de varianza permiten evaluar si en un 

~fecto existen diferencias significativas, pero no permite 

jeterminar entre cuáles de los niveles de cada efec~o se 
~ncuentran esas diferencias. Para hacer estas comparacicnes, 
3e estimaron las medias por medio del método de los cuadrados 

~edios CLSHEANS. SAS Institute 1985). No se pudieron 
estimar los promedios con el modelo completo y por lo tanto 

se suprimió la interacción entre localidad y geno~ipo, la 
cual no fue significativa en ninguna de las variables. Luego 

se compararon las medias entre sí. ~stc permitió también 

:omparar las tres poblaciones en el ef~ ::~o de localidad y el 
-le procedencia, para aportar evidenci~ sobre diferenciación 
¡enética y plasticidad adaptativas de los caracteres. Se 
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determinaron y se compararon los promedios de las variables 

corregidas por el promedio de las covariaóles, mediante la 

estimac i ón de medias por el método de los cuadrados mínimos 

t~ZMEANS. SAS Institute 1985) . 

Se estimaron los promedios de los efectos de localidad y 

procedencia para las sie~e variables individuales y las dos 

variables corregidas. ambas con dichos efectos 

significativos, por el método de los mínimos cuadrados , y :e 
compa~aron entre si (Cuadros 10 y 11 ) . En la local idad de 

Moravia se midieron los valor-=::1 más altos para todas las 

nueve variables . La procedencia de Moravia tuvo el promedio 

significativamente mayor a una o l a s dos procedencias 

restantes en siete de los nueve casos (Cuadro 11). 

Se r:-ompar.9.ron las diferP.ncias ambientales de c~.::.a 

procedencia, con las diferencias fenotípicas de las pl=~::~ 

nativas (sembradas en su lugar de origen). Esto se hizo ~ ó~ 

el propósito de determinar si las plantas tienden a semeJa~se 

a las plantas de propias del lugar cuando son trasplantadas 

alli . Para ello se estima~on los promedios de l~s 

~~mbinaciones de localidad y procedencia . semejante =: 
procedimiento descrito anteriormente . Para cada variable ~e 

estandarizaron los datos . Para ello se restó el promedió 

total y se dividió entre el promedio de los errores ~stá.ndar 

de las estimaciones. En seguida , se restaron las valeres 

:enotípicos de laa plantas nativas, el mayor menos el menor. 

y se compararon estas diferencia s con las diferencias 

ambientales del par de poblaciones comparadas . Se graficaron 

: os resultados y se estimó el coeficiente de ~orrelación y la 

pendiente -

Se encontró que 42 de 59 dife~encias fueron en la misma 

~ireccíón (Figura 2). Las diferencias tienden a ser no sólo 

en la misma dirección sino a tener las magnitudes 
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pro por-e ioniües. Cuando aunienta u.na la otra ti.ande a aumentar 

también tr=0.5381, p<0 . 001), ~unque l~ pend í e n te es ~enor que 

uno (b=0.48 ) . En la Figura 2. las variables se agruparon con 

base en las que tuvieron 

1994) . Se incluyeron 

mayor correlación total ( Melgar 

las varia.bles corregidas, como 

Aún si se contempla el variables independientes. 

comportamiento del promedio de los grupos de variables, se 

obse r va una fuerte tendencia ~ la existencia de valares 

positivos de la ordenada. 



17 

DISCUSION 

Los efectos que ~xplican la mayor par~e de la variación 

de l conjunto de variables son las diferencias genéticas entre 

y do:?ntro de poblaciones y las r:-espuestas al ambiente de 

3 í ~mbra. Esto es confirmado en el análisis múltiple de 

varianza. en el cual se incluyeron todas las variables. 

Ninguna de las interacciones entre efectos fue significativa. 

con una única excepción. 

La plasticidad fenotípica est á formada por el efecto de 

localidad de siembra y las interacciones de este efecto úon 

l·:i s •:- ~Jmponentes genéticos ( Bradshaw 1965, Scheiner & 

Goodnight 1984. Schlichting 1986 ) . Estas interacciones 

c onstituye n variación genética de la plastic i dad 

íSchlichting 1986. Taylor & Aa~seen 1988 ). En el presente 

trabajo no se encontró evidencia de que exista di=~~ 

variación ní entre ni dentro de poblaciones para tod~s ~~s 

variables . c o n excepción de la longitud del pistilo. ~ata 

fal t a de variación genét i ca puede restringir la capacidad de 

~espuesta de la plagticidad a presiones de selección. y puede 

ser originada por selección estabilizadora sobre las normas 

de reacc i ó n_ Deb e tomarse en coneíderación además , que l a 

estimación del componente genético a partir de replicas 

vegetativa5, ~s una sobreestimación de la variación ¡e~ética 

disponi ble para la selección ( Falconer 1981 ), por l o que se 

puede concluir con certeza que l a variación genética de la 

pl~sticidad está ausente . Por otro lado, la :alta de 

va r i ación genética de la plasticidad elimina una posibi l idad 

mediante la cual se puede mantener la variación genética en 

l as poblaciones naturales ( Sul tan & Bazzaz 1993b). 

La importancia de las ~ o ntribuciones de los componen t Bs 

genético y ambiental a la variación de caracteres, ha sido 

~s~udíada en varias especies de plantas. Los resultados han 
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sido bastante heter0géneos, a pe~a~ de que las plantas 
~studíadas , en general. h ::s.n sido herbáceas de ciclo corto . 

Por ejemplo. 7aylor & Aarssen (1988) estudiaron seis 

variables en la gramínea Agropyron repena. Encontraren que 

los efectos de localidad y genotipo son s i gnificatívos en las 

s~is variables, las i nteracciones en cinco y la procedencia 

en cuatro. Scheine~ y Goodnight (1954) estudiaron lQs 

componentes genéticos dentro de poblaciones , y 108 efectos 

ambientales en~tre tratamientos de inverna.de-ro . en carac1:eres 

t"cpl"r~ductivos de varias poblaciones de Danthonia Bpicata . en 

las que exiate poca variación den-ero de poblaciones. pero una 

variación grande debida a plasticidad entre tratamientod . 

5mythe & Hut~hinson (1982J estudiaron cu~tro variables en un 

i::xperimento de transplantes de Ca.t'ex l yngbyei . En este case, 

~odae las variables ~ostraron efectos de localidad y 

procedencia significativos, pero s 6 lo una presentó efec~o 

significativo de la interacción localidad-procedencia 

(0 . 5<:p<0.10). Chapin & Chapin {1981) estudiaron otra especie 

del mismo género. Ca.rex aquatilis y hallaron que la localijad 

fue :;,ignificatíva en 15 de 19 caracte:re3 vegetativo8 . 

procedencia en 18 y la interacción localidad-procedencia 

15. Se puede obsel'var que aún en estudios hechos en espec:.~~ 

rel~cionadas, los patrones varían . Lotz et a l . <1990 ' 

estudiaron s~is variables en Plantago major . El ef-e~: -:: 
. 

::ie 

localidad fue sígnificativo en dos de tres varia":: le s 

~··<:.!pr 1:-duct i vas, el de gene tipo y la ínteracción lccallci~·:!-

:;>rocedencia en uno , pero el de procedencia y la ir~~eracc ión 

l~calidad-genotipo en ninguno . Apare!1temen-::-e. 

iiferencias entre resultados dependen de fact.ores cc·mo las 

variables medidas , la especie estudiada y las condicíones 

~xperímentales . 

La importancia de las diferencias entre las condiciones 

9.Inbi enta!es del experim.ento sobre la varíac ión de los 
~8suitados obtenidos, puede notarse en el estudio de Silander 
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(1985J con la gramínea Spartina patena. Este autor hizo dos 

experimentos de trasplar..tes. uno en 1.m jardín común y el otro 

reciproco entre tres poblaciones. Las diferencias de 

varianzas entre subpoblacíones fueron significativas en el 

jardin CQmún para d·os de ocho ~aracteres vegetativos. Los 

mismos caracteres medidos en el experimento de trasplantes no 

mostraron diferencias significativas entre las subpoblaciones 

(Silande~ 1985). Es muy p~obable que la mayor heterogeneidad 

encontr~da dentro de los ambientes de siembra en el 

experimento de trasplantes, causó una disminución de la 

sensibilidad del método de detección de diferencias en la 

varianza. Se observa, ademas, que la$ estimacione3 de l~ 
varianza micrcambiental, son mayores en el experimento 1a 

tr~splante5 recíprocos que en el del jardín c~mün para se~s 

de ocho variables. Por tanto, las condiciones ambientales 

del experimento también pueden contr ibuir a diferencias 

observadas entre las cont ribuciones de los dif eren~es 

componentes, genético y ambiental, a la variación total. ~­

el presente trabajo, por trat.arse de condiciones :ie 

ere~ imiento en el cw.po, seria de '=eperar que existiera ¡!'.S.j."O!" 

contribución de la heterogeneidad amb i enta l al error . Por 

<:1t.r-o lado, las diferencias encontradas en loe ambientes d.e 

siembra en un experimento de invernade~o suelen ser altamente 

·~ontrastantes. por lo que pueden ser superiores ~ las 

encontr~das entre las poblaciones estudiadas en el pres~nte 

tr~bajo. Esto puede inflar 13 estimación del ~fecto 

ambiental. Es por estas razone5, que se espera que el 

presente trabajo muestre una menor importancia re.:ativa de 
l os efectos para explicar la variación to~al, comparado con 

un ~xperimento de invernadero. 

Vario5 caracteres de Solanum americanum han sido 

estudiados previamente en Guatemala. Spillari (1983) 

encontró diferencias entre plani::as recolec~adas en el campo 

con respecto a su contenido químico alimenticio . Sin 
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embargo, en este experimento no se separaron los componentes 

~enetico y ambiental. Velasquez (1986) encontró diferencias 

ge~éticas en con~enido quimico alimenticio entre procedencias 

9n un experimento de jardín común. Vasquez Cl984) .:>bservó 

diferencias genéticas en~re plantas desarrolladas a partir de 

semillas recolectadas a 280, 1250 y 2700 m. s.n.m., en las 

variables porcentaje de germinación, altura del tallo y área 

foliar. Este experiment o se llevó a cabo en un ambie~~e 

común. Vásquez (1983) obtuvo diferencias entre procedencias 
~n un exp~rimenvo de jardín común para las variables longivud 

del pedünculo de la inflorescencia y longitud del ?edic~io de 

la lnfl0rescencia. Un resultado semejan~e se obtuvo en el 

presente trabajo. Zamora (1987 l estudió aiete variables e n 

un experimento de campo en doe jardines experimentales. y 

halló significativos lo$ efectos de procedencia en cua~r::, 

variables, de loc alidad en tres y de interacción localidad-

procedencia en una. Esto6 resultados son semejantes a - =s 

·::ibt;e:üdos en el presente trabajo, en el ;3entido de que :.a 
localidad y la procedencia fueron efectos import.ant.es , y :; 
inter?.cción localidad-procedencia fue significativa sólo e n 

una variable . Sin embargo . los r'3sultados de estoa estudi::-s 

deben interpretarse con precaución. ya que las planta3 

evaluadas provinieron de semillas recolectadas de plantas en 

~l campo, sin control de la fertilización. Ademas, por ~er 

de indole agronómica. se mezclaron los datos con l os d~ - - ... ,,. - - -- --
.:;;3pe•:-ie emparentada y también 

alimenticios. Solanum nigrescens 

Henderson 1974, Xar t inez y Delgado 

empleada 

(Calderón y 

1984) -

para 

Stanley • - ..t , 
-~~~" 

Existen otros trabajos en experimentos de trasplantes 

~~ciprocos. en los que se cuan~ifica la contribución de los 

iif erentes componentes a la variación total de caracteres 

~eproductivos. 3e han empleado distintas especies y 

1istintas condiciones experimentales. por lo cual se 

j!.fioultan las comparaciones de laa estimaciones entre 



trabajos . Otra complicación surge del hecho de que cuando 

los modelos son complejos y presentan divisiones jerárquicas 

de los componentes !entre y dentro de poblaciones), las 

estimaciones del coeficiente de determinación genética varian 

de acuerdo a los e~ectos que cada autor decide incluir en la 

varianza genética y fenotipic~ (ver diferencias en Scheiner y 

Goodnight 1984. Silander 1985 . Gurevitch 1992}. La elección 

de los f.:!.cto~es depende de cuál sea e 1 interés de est ima.r e 1 

coeficiente de det~~minación genética . Por ejemplo. se puede 

estudiar la importancia del componente genotipico comparado 

con la variación total. o sólo con la variación dentro de los 

~mbientes. ~o anterior se tomó en cuenta para modificar :~s 

resultados de Silander (1985) y compararlos con el presente 

tr~bajo. Los coeficientes estimados por Silander en $partina 

patena (gramínea} ~stán entre O y 0.48. En comparación, los 

~alores encontrados en el presente trabajo van de O a 0.25. 

En otros trabajos se estimaron coeficientes de 

determinación genética a partir de experimentos de jardines 

.::omunes. Por ejemplo, como Venable & Burquez (1989) 

obtuvieron v~lores entre 0.03 y 0.71 para caractere5 del 

fruto en la compuesta Heter oaperma pinnatum . Otros trabajos 

ie ~stimaciones de heredabilidades en sentido estrecho de 

~aracteres reproductivos también p~esentan estimaciones 

variables. Por ejemplo, Widen & Andersson (1993) es~imaron 

heredabilidades entre 0.12 y l.20 . en Senecio i n tegrl.foliua: 

Wo l ff & Van Delden (1989} hicieron estimaciones en~~e O y 

1 . 09 en Plantago lanceolata; Y Cheplick & Qui:m (1988) 

1:1btuvieron estimaci•Jnes entre O y O. 56 en 13 ~raminea 

Amphicarpum purshli . Los valoree del presente trabajo son 

meno5 variables y de magnitud relativamente pe~ueña comparado 

con los encontrados en los otros trabajos mencionados . 

Las estimaciones de las heredabilidades t~~bién pueden 

variar debido a diferencias entre poblaciones de una especie . 
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Por ejemplo. se ha encontrado gran variación entre 

estimaciones de heredabilidades de distintas poblaciones de 

Danthonia spicata (Scheiner ~ Goodnight 1964), y entre 

poblaciones de Plantago lanceolata ' Wolff & Van Delden 1989). 

Al estudiar todos los efectos en conjunto se observa que 

el error contribuyó de manera predominant.e 3. la variación 

tot~l de todas las variables. Le siguen en importancia los 

ei~ctos de genotipo, localidad y procedencia (con medianas 

0.117. 0.049 y 0.042, respectivamente). La localidad es •...;n 
~fe~~o importante en cinco de las siete variables de 

inflor~scencia. Este hallazgo es contrario a la información 

dada por Hender son r 197 4} quien indica q_ue los factores 

clímaticos parecen afectar poco el ámbito de tamaños de 

!_,Jngitudes de anteras en especies del complejo S. nigrum 

' incluida S. americanum.). Una posible explicación a esta 

discrepancia es que el trabajo de Henderson se relaciona con 

iiferenci~s entre especies . 

Existen 0troe trabajos semejantes en loe que 5e 

~studiaron las contribuciones de los diferentes componentes = 
:a variación total. Taylor & Aarssen (1988) en un est~dic 

2obre variables de producción en la gramínea Agropyron 

repena. encontraron q,ue el efecto ambiental fue me.s 

:mpor"tante que la variabilidad genotipica con relación a l; 

-;s.riación fenotípica total. La diferencia entre a.!.~.inos 'ie 

:..os resultados del presente trabajo con los de Taylor & 
A~rsen ~1988} pueden deberse a varios factores. ~n~re los 

~os experimentos existen diferencias no sólo de especies. 
sino de variables medidas y de condiciones ambientales. El 

experimento de Taylor & Aarssen (1988) i~e llevado a cabo 

bajo condiciones de laboratorio, con condiciones ambientales 

~eguladas muy diferentea entre ella5. de manera ~ue el efecto 

-9.mbiental aobre el crecimien~o de lag plantas fue grande. 

~~ntrario a los resultados anteriores, Silander (1985) 
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·:ibservó que en Spartina patena < graminea) las diferencias 

en~re ambientes de siembra contribuyeron más que las 

dif~rencias entre aubpoblaciones ~n sólo cuatro de las 14 

variables reproductivas . ?or lo tanto, no es posible hacer 

g~neralizaciones ya que la imporcancia de cada efecto depende 

:.:i.parentemente de las condiciones experimentales. las 

va~iables medidas y las especies estudiadas. 

Uno de los objetivos de este trabajo fue hacer 

camparaciones entre los promedios de las tres procedencias ~ 

l as tres l·Jcal idades. ;iara !as variables con ambos efec-:~s 

significativos. Se observó. en general, una congrue~c~a 

en~re las diferencias de los promedios de 

pobl~ciones en ambos efectos (siete de nueve casos). ~ s 

decir. la población en donáe se observa. el promedio mayor '=~· 

-?l efecto de localidad, también tendió a ser la <aue mostr:;:.C.a 

~l mayor pro:·medío en el efecto de procedencia. Esto quie!"~ 

decir que las diferencias ienotipicaa encontradas en el campe 

entr~ los promedios de las plantas de las tres procedenc~~s . 

s~ deben en general a una contribución de ambos factores. 

Existen dos p1:isibles razones que justifican lo anterior . 

Primero, puede ser que la diferenciación entre poblaciones 

iebido a la deriva genética y la plastici dad coincida..~ por 

~zar. Segundo, puede ser que la diferenciaci6r. entre 

~oblaciones sea resultado de selección natural. ~n este 

~asa . el fenotipo seleccionado en una población puede ser el 

resultado de diferenciación genética que se ag~eg~e a la 

iiferenciación ambiental. La misma direcc~ón de la 

1iferenciación ambiental puede ser debide a ~elección 

::i;i.tural, de manera que puede estar actuando a ambos niveles. 

~~ otros ~rabajoa en especies herbáceas se ha encontrado 

?aralelismo entre las diferencias genétices y ambientales 

~uresson 1925, Briggs & Walters 1984. Gurevi~ch 1992) . 

Las variables del tamaño de !.a fl-::>r en las plantas de la 
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Fr0cedencia ubicada a mayor altitud <Moravíal. presentaron 

promedios generalmente mayores con relación a las otras 

procedencias. Turesson t1925 J encontró diferentes patrones 

en diferentes '=Species, c·.:in relación al tamaño de la flor 

en t.r~ pr0cedenc ias a dist. in t.a.s altitudes. P:ir3 e 11·:>. sembró 

plantas de distintas poblaciones a diferentes altitud~s en un 

j~~din ~omún. y observó que plantas de Silene maritíma 

procedente5 de bajas altitudes tenían flores mayores 1ue l as 

de mayores alti~ude~. pe~o obtuvo resultados opuestos en 

Cam.panula rotundifolia. ·:ionde las flores mayores :ueron 
encon~radas Bn plantas procedentes de lugares alpinos o 

boreales. En ~se trabajo no se mencionan semejanzas de 

t amaños d.: las flores entre procedencias de otras especi~s. 

ya -1ue e l propósito del trabajo era ~videncfar :a.s 

diferencias naturales encontradas. na las similitudes. ?~r 

lo que posiblemente existen especies en las que no hay 

diferencias visibles entre ecotipos con relación al tamaño ¿e 

las flores. Aunque hay poca infor-mación al respec-:o . 
aparent~mente no hay un patrón general interespecíf ico de 

tamar'io ·:ie flor con relación a altitud. 

El tamaño de la flor y el efecto causado por conjun~os 

de flores. influencia l a distancia a la cual los insec~os son 

atraidos por ella (Faegri & van der Píjl 1979)_ Asimismo. ~ ~ 

tamaño de la flor está correlacionado positivamente =-~n -~ 

visita d e polinizadores en Fragaria. lmpatiena. Raphanua y 

Polemonium (Bell 1985, Stanton & Preston : 988. Galen & 
5tanton 1989). Es posible que las di==rencias en 

polinizadores o la competencia por ellos en l os distintos 

ambientes. causan presiones de selección d~=eren~es, que dan 

origen a las diferencias genéticas y ambien~ales observadas. 
Debe mencionarse que existen otras especies cie plantas que 

pueden competir por visitas de polinizador~s . y pueden cub~ir 

l as flores de hierba mora con su follaje . 



Se ha observado que f lor~s alteradas ~ara convertirse en 

radialmente asimétrica s, atraen menos polinizadores lMPller, 

no publicado. citado en Polak & Trivers 1994), por lo que la 

producción de flore8 más 3imetri~as posíblément~ sea un 

mecanismo compensatorio por el menor ~amaño de la f l c~ en la 
localidad y pr".)cedencia de t)rotina. 

La longitud de los estambres puede tener importancia ~n 

la eficienci a de la polinización . Por un lado, los estambres 

son vistosos y permanecen turgentes y de color amarillo aún 

después da veciar su cont~nido, por lo que pueden colabcr~r 

~n la ~t~acc ión de los polinizadores (Buchmann & Cane 1989 ) . 

Por Qtro lado, el tamaño de los estatnbres puede limitar el 

tamaño de las abejas que llegan a colecta~ el polen por 

sonicac i ón, debido a que ellas deben sujetarse y asegurar que 
el Polen sea descargado en su abdomen i Bowers 1975)_ 

Las dos variables cor~egidas por su respec~~~a 

i:ovar iable. se comportaron de manE!ra semejante a las c :!·=.s 

variables . Ambas mo.sr.ra.r-cn diferencias gem~t ícas en::!"~ -¡ 

jentro de poblacione6 . y d i ferenc ias debidas a la localii~d 

~e siembra. Asimismo~ se encorttró q_ue las dife!.'enc:.as 

genética3 entre poblaciones se asemejan ~ las diferenc:~~ 

~ntre l ocalidades de siembra. Los valores estimados -~ V'.3 2 
I -- - - -

población de Horavia estuvieron entre los mayore8 tsnto ~ntr~ 

las localidades de 5iembra como entre las procedenci~s. ~n 

este caso~ sin embargo, no interesan las posiciones re:at iv~s 

'ie los valores pi.•omedios estimados para c ada proceden1.:ia. o 

l ocalidad. Es decir, si la localidad de Orotina presenta 
frutos máe alargados, la est imación de la anchura corregida 

~or la longitud va a dar un promedio menor en esa localidad . 

Por e1 contrario, la estimación de la longitud corregido por 

la anchura, va a dar un p~cmedio mayor. Por lo tanto . lo 

interesante es ve~ el grado de dete~minac ión genética, de 

?lasticidad y de co incidencia en~re respuestas plásticas y 
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genéticas. 

En el e:-aso de la longitud del pétalo corregido por el 

diámetro de la co~ola. ambas va~íabl~s es~án lógicamente 

~orrel~cionadas . El diámet~a de la carola ~stá ~ormado por 

la medición de los pétalos ~omponentes. Sin embargo. se 

~ncon~raron diferencias significativas a nivel de localidad y 

procedencia~ esto se explica porgue se midió el pétalo mayor. 

En el an~li3i3 de covaríanza, entonces, ae está co~rigiendo 

la l.::mgi tud de un pétalo con una medida basada en la.s 

longitudes de ese mismo y doa pétalos más, como lo es el 

diámetro de la corola. E~ a~i ccmo ~ete valor corregido 

puede interpretarse como un grado de asimetría . Los mismos 

~esultado s se obtuvieron cuando se hizo el análisis de !imbas 

v-9.riables t r?.nsformadas a logarítmcs nar.urales, lo que 

descarta que la r~zón de esta fenómeno sea que la varianza 

dependa de la media <Falconer 1981) . Una posible razón de 

~ste ~esultado, es que se necesite de una mayor canalización 

en l a ~oblación de menor altitud. 

En el análisis 

diferencias genéticas y 

anterior se están 

ambientales entre 

estudiando 

poblaciones. 

~nfoqud más completo debe tomar en cuenta cualquier tipo de 

i nteracción entre los factores procedencia y localidad, o ~ea 

lae dife~encias de ~espuesta de las distintas proc~denci~s a 

l •)S .:i.mbientes. Por lo que sería más dírecto cc-mpa!':.~ :es 

fenotipos de las plantas nativas (crecidas e~ ~u ~u~~r de 

origen) con las respuestas de las plantas ¿~ l as otras 

poblaciones. Si se observa que las respuestas de ~as plantas 

no nativas t i enden a ir en la misma dirección que lae 

diferencias entre pa~es de poblaciones naL~7as . se apoyaría 

l~ hipótesis de plasticidad y diferenciación genetica 

ínterpoblacional adaptativas. En el presente trabajo, se 

•)bserva que para los caracteres con efectos significativo3 de 

procedencia y localidad , la mayoria de las diferencias entre 
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pares de ~oblaciones na~ivas tienen la misma dirección que 

las respuestas ambientales de las planta$ no nativas. 

Ademas de observar si coinciden la dirección ~ntre las 

~espuestas de las plan~as no nativas con las diferencia~ 

entre las ~lantas nativas. es interesante estu¿iar la 

variación en magnitud de una con ~elación a la o~re. 3i 

dichas magnitudes fueran iguales, se observaria una línea con 

pendiente uno en la Figura 2 : sin embargo. esto r.o se 

observa 1 ya que cuando las diferencias entre las poblaciones 

nativas son gr~ndes, las difer~ncias po~ plasticidad tíend~n 

3 ser relativamente menores. Esto se debe a que :as 

diferencias entre plantas nativas incluyen los componen~es 

ambiental y genético, los cuales tienden a tener la misma 

Qirección; por lo que las diferencias entre plantas nativas 

~iempre serán mayores que las de las plantas no nativas. en 

las cuales sólo se toman en cuenta las diferencias 

ambientales. De esta manera, la plasticidad fenotípica ~o 

será capaz de iguala~ a las diferencias fenotípicas e~~~• 

poblaciones nativas. 

Si las diferencias plástica8 no fueran adaptativag. ~ 

patrón encontrado seria de una mayor plasticidad ¿s ::s 

plant as no nativas en comparación con una difere~ci:c!6n 

fenotípica de plantas nativas, como sería el caso del ~~Tiaño 

de la planta afectado po~ esca~ez de nutr:;~~es. o 

direcciones opuestas entre dicha plasticidad y ct:=c~~nc iac ión 

fenotípica. La evidencia sob~e el $ignificado adap~a~ivo de 

la plasticidad ea ütil para conocer su =rig~n. Si la 

plasticidad es adaptativa, se pueden desechar :as hipótesi~ 

de su relación con la inestabilidad de desarrollo 

ISchlichting & Levin 1984} y puede investigarse la relación 

existente con factores e.::nbientales. P~r otro lado, si no es 

~daptativa, puede inveetigarse sí es neutra o debida a 

inestabilidad del desarrollo. 
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Existen varios est•Jdios de poblaciones naturales de 

9lantas en los que se comunican respuestas al ambiente 
se~ejantes a las diferencias genéticas entre poblaciones. 

Briggs & Walters i1984) mencionan que en una serie de 

tr~bajas llevados a cabo, l~s plantas de tierras bajas se 

m':idificaban a tal grado cuando se trasplantaban a tierras 

altas, que se transformaban en especies o subespecies alpinas 

o:> subalpinae. relacionadas. 1: la1.1~en i::.t =ü . ( 1941) encont.raron 

resultados similares en Potentilla glandulosa y en eapecies 

del género Achillea. 13·..irevi -:ch r 1992) encontró que la9 

plantas de Achillea lanuloea de mayor~s altitudes tendían ~ 

semejarse a las plantas de menores altitude~ en cuanto a :a 
f..:>rma y tamaño de la hoja. como respuesta a un ambiente de 

crecimiento cálido. De igual manera, las plantas de bajas 

altitudes tendian a semejarse a las plantas de mayor~: 

altítudes cuando se hacían crecer en ambientes más frios. ~~ 

todos estos casos los datos sugieren que l~s morfolog~:s 

pue1·:ien pre.veer '1entaj as ad.apta ti ~.:as en cada ambiente ·:.;;~ 

Gur-ev i tch 1992 ) . 



CUADRO 1 . CONDIC101~ES AMBIENTALES DE LAS TRES POBLACfONES 

No.POBLACION 

1. OROTINA 
2 . CIUDAD COLON 
3 MORAVIA 

ALTITUD (m) 

208 
700 

1290 

PRECIPlTACION(mm) 

2323 .4 
2587.8 
1924 6 

TEMPERATURA( ºC) 

26 .0 
23 .4 
19 .9 
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CUADRO 2 . EFECTOS lNCLUl.DOS EN LOS .MODELOS 
INTERPRETACION . 

DE ANALISIS DE VARIANZA Y SU 

EFECTO INTERPRETACION OTRAS COMPONENTES NO 
TOMADOS EN 
CONS IDERACIGN 

FI JOS : 
1 . LOC : Localidad, ambiente Diferencias entre ambien t es Difere.nc1as de edad 
de siembra. de siembra . fisiológ1ca entre 

~racedencias al momento 
e la cosecha . 

2 . PRO: Procedenc1a , Diferencias genéticas en t re Efectos ambientales 
población de recolecta poblaciones reco l ectadas residuales 
3 . Loc:.PRO : Interacción Diferencias genéticas de las 
entre localidad y respuestas de las poblaciones 
procedencia . a l a.m b i ente . 
ALEATOR IOS 
4 GEN(PRO) : Genotipo Dife r encias genéticas dentro Ef~ctos 
dentro de procedencia , de poblaci ones m1croambienr.a l es 
individuo recolectado de residuales . 
c;ada pobl ación , 
5 . LOC 11 GEN(PRO) : Dife r encias genéticas de las 
Inte racc1ón ent r e la respuestas de los genot iyos 
localidad y eJ genoti po . den t ro de procedencias a 

ambiente . 
6 . ERROR Diferencias microambientales 

y error de medici ón 



CUADRO 3 . 

ji 

G.RADO~ DE LIBERTAD. VALORES DE F Y SlGNIFICANClA DE LOS EtECTOS DE LOS 
ANALISIS DE VARIAHZA . 

a. VARIABLES DE 1 lff LORESCENC 1 A . 
amo 
IJX:l.l.JDAD 

~CT.A &t Zl oí1:ro DDmD PK:C. 

~ 
~ (GL 00) (m:x:. } 

LPl 
14. ?S 
4.o:ni) -.62 ¡.011.1) • 

.1'.3 
b.Z706) ns 

.:?JS b. 9::.52) ns 
.91 

(.679) ns 

b . 
lH' 
1 e '"Slm) ns 
2.04 
C.1324) ns 
1.79 
(.OC21) -
1 .45 
Ó~) ns 
( bZS'l) ns 

c. 

API l.ECl OC' lflt'I' 
9.9-l a.re :11 .1Z 17.91 
~-CXXl1) un ~- COJ2) _,,, ~ COOlj ~ ' . l'.W'i J **** .139 .az .41 7.4-1 
í."(JaJ) • Í' 0014) """ b (Ifil- "'* b· CO:;(l) alO. 

JJJ .35 . '78 ) . 9:> 
¡ . JS&t) ns fr cm.6) i-..s Í . fS70) ns i"J'1;:lój u.s 

.83 .-ID . 02 . 01 
b.1ZS1) ns fr 0061) ns &·'3m) ns b.4CS9J ns 

.76 . fP . 7.l . 72 
(. 92.66) ns ( . 5628) ns {. 9476) ns (.~j ns 

ANALI5IS l11JLTIPLE DE VARIANZA. 
nE10 I..>lftjA :re VI1l.:5 
UX'J.LlDAD 3. 66 
(GL 24) ( .COO:l) -
PfraIJOCIA 1. 2:5 
CGL 24) (. CID1) --
C?Jl)1"JR) DDlllD :m::c. 1. 68 
(GL 648) 1 C001 ) ..,.._.. 
rcopg:¡ .1s 
(GL 4tl) {. Zl$9) ns 
~(Pe:c.) 0.913 
(GL 1CE6) (.6467) ns 

*::p<O. OS;~kp<O. G:J.:n~JKO ü l l . u;o~;.xo axJ:1 

LES't' 1.PIS 
8 6<¡ 7.47 
~.00)2) ~ ~. oo:m lKb: 
;U.l6 .56 
~.0600) ns ~-OOJ?) *"-* 
.6 . 35 

~-llnl.) ~ ~. C001 ) *f U 
.19 . 91 í 0?24) l\S ó· 0122) lk 
. 0:1 ,76 

(. 4602} ns ( .9224) ns 



CUADID 4 . VAIDP.ES DEL COEFICilNIE DE ffiRRELACION ENTRE LAS VARIABLES 

LPI 
INFIDREs:rn:IA 

API U:CI OC LPEI' LEST LPIS LPF APF LlCF 

LPI 1 

API 0.4816 i 
(**) 

LFCI O. 4814 O. 3784 1 
(**) (**) 

OC O. 3269 O. 33?8 O. 4197 1 
( **) (**) (**) 

LPEr o' 3321 o 3161 o. 3588 o. 9048 
e **) e**) e**) e**) 

LE5T O. 2736 O. 2155 O. 3551 O. 4066 
e**) e**) e**) e**) 

LPIS O. 2952 O. 2857 O. 3627 O. 4423 
e **) e**) e**) e**) 

INFRlCTEs:ENCIA 

1 

0.3ó23 1 
(**) 

O. 3877 D. ó46B 
(**) (**) 

1 

LPF O. 2589 0 . 1162 O. 0465 O. 0139 O. 0173 O. 0135 D. 0344 
(**) (*) (NS) CNS) (NS) (NS) (N5) 

APf 0.18?9 o. 3999 o. 0623 o. 0778 o. 1042 o 0098 o. 1248 
(**) (**) (NS) (NS) (NS) (NS) (NS) 

LFCF 0. 0958 0. 027 0. 0855 0.1489 0.1894 0.0878 0 .0614 
(N5) (N5) (N5) (*) (**) (N5) (N5) 

LF - 0.0879 0.0843-0.1846-0.1443 -0.1451-0. 1031 -0.0337 
(NS) (NS) (**) (*) C*) (NS) (N5) 

/JJ' -0 .0234 0.1642-0. 1330-0. 0664 -0. 0708 - 0.06i6 0.0038 
(NS) (*) (*) (NS) (NS) (NS) (NS) 

1 

0.2775 1 
(*:i:) 

0.337 0 . 1ó79 1 
(**) 

0.0616 
(:t~ o. 59 0. 22 

rNS~ 0~09 7 
(**6 

0.34 8 
(**~ 

0. 24 3 
(NS) (**) (**) 

LF AF 

1 

0. 924 1 
C**) 

SE SUBRAYAN WS OJEFICJDl'IES JJt.' OJRRELICION ll' LAS VARIABLES !fA5 aJRRfLJCIONAD4S, EN LAS Cl/ALES SE HJZ) l.J}{ ANALISI5 .& 
())~ 
~p<. 01.· -~p<. aJ.1. 
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7JADID 5. VAI.DRES DE F . GRAIOS DE LIBERrAD Y SIGNITICAJt:::IA DE 
IDS EFECTOS INVOLlCRAID5 EN EL MJDELD DE ANALISIS DE 
OJVARIANZA. 

VAI.JJR DE f GL SIGNIFICAN:IA (P) 

LIXALIDAD 
POCCEDENCIA 
GENariro DEN'IID PhCC. 
ILC*POO 
f..OC*GEtUIIro DEN'IID PhCC. 
Lf 

3. 85 2 o. 0230 * 
3. 37 2 o. 0364 * 
1. 41 55 O. 0476 * 
O. 08 4 O. 9891 ns 
O. 59 94 O. 9978 ns 

722 49 1 O. 0001 **:+:* 

7 . ffl 2 O. 0005 *** 
4 ' 12 2 o. 0179 * 
1.38 54 0.0634 ns 
O. 29 1 O. 8811 ns 
1 . 18 89 0.1769 ns 

910 ' 12 1 o. 0001 **** 



:UADRO 6. PI\OfOOCION DE LOS Q)lifONENTE5 DE VARIAl<Z\ DE lDS 
EF'El,""1"QS ALEAIDRIOS DEL ANALISIS DE VARIANZA. EL GRAro 
DE DEIER11INJiCION GENETICA CDRRES'IDNDE AL ETIL"IO 
GEN(PF.0) . 

LPI API LECI ce 
:L~(Pftü) 0. 052666 

:_cc*G-EH O. 014036 

::?JDR 0.933299 

0 .012548 0 .068S?q Q.000000 

0.000000 O.GOOCOJ 0.000000 

0.987452 0.93142.ó 1.000000 

LE5T LPI5 

:-EN(POO) O.~ 0.228519 

:_ce i(JEN O. 000000 O. 000000 

:...~J\úR 0.767763 0. 771181 

0.005467 

0.000000 

0.994533 

?-:N (POO) O. 102076 O. 173781 O. 144584 O. 21 gns O. 270700 

:.O:*GEN 0. 000000 0.12183 0 .000000 0.000000 O. CDOOOO 

.:..~R:lR 0.897924 0.701389 0.855416 0.780225 J . 729292 

:.CS EflL'l'OS SIGNIFICATDOS SE mJENJRAN EN NERITA 



,JJ.i\DID 7. Prorof.CION DE LDS CD11FONENIE5 DE VARIANZA DE LOS 
EFECTOS ALEA1DRIOS DE LAS VARIABLES mRRIDIDAS roR LAS 
CDVARIABLES. FL GRADJ DE DETrnl1INACION GENETICA 
mRREsroNDE AL EFEL1D GEN(PID). 

·;_1RIABLE Q)VARIABLE GEN ( POO ) 
!~ LF 0.119439 
-~E:r IC 0.035005 

LCC*GEN 
0.000000 
0 .077964 

ERIDR 
0.880560 
0.887031 



36 

I ;.\D.00 8. P.f~JfúOCION REL\TIVA. DE mNTP.IB0::10N DE 'IDIOS IDS 
EFECTOS A LA VP.~ IDrAL. 

!..CC POO .U.:C~PID GEN(PRO) I.D:*GEN Error 
LPI 0.132 0 .1.l:?E 0 .llJJ O.G51 0.000 O. 780 

API O. fJ7S 

LK::I 0 . 1CE 

0.113 

LPET 0.149 

LEST o.rn1 
LPIS O.ffi9 

LPF O. COJ 

APF O.CE9 

LFCF 0. 003 

LF 0.000 

~:f' o. 000 

O.CE2 

0.054 

0 .039 

0 .045 

I]. 011 

O.lB3 

[J. 020 

0.())2 

o.coo 

0 . 039 

0. [B9 

0.023 

o.eco 

0.002 

O.IJJ7 

0 .019 

O. Cffi 

iJ.000 

0 .000 

0.000 

0.038 

0. 015 

0.012 

O.C59 

o.oco 
o.o:e 
0.221 

0.195 

O. lM 

0.158 

0.133 

0.193 

0 .21.1 

0 . 000 

0.000 

0.000 

0.000 

0.000 

0 . 000 

º"ººº 
0.108 

0.000 

0.000 

0. COJ 

0. 837 

0.772 

0 . 846 

O ..,.o\ -
. I .:..w 

0 . 662 

0.884 

0.613 

0 . 829 

O. 681 

0 . 644 



-.·;R/mV U:C 
~z / LF . 038'218 
-~IT/IC . ())5491 
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PIDEOOCION RELATIVA DE CDN'1RIEUCION DE IDID5 
LOS EfECIDS A LA VARIANZA IDrAL, PARA LAS 
VARIABLES OJRREGIDA5 IDR t1EDIO DEL ANALI3I5 
DE mvARIANZA. 

l.OC*PID GEN (Pl\O) 
000000 .113)99 

. 000000 . O:l3481 

UX::*íJEN 
. 000000 
. 055523 

EPJDR 
Siéffió 
811130 



LOC 

ORJrINA C. COWN t!JRA VIA 

·.-.tRIABLES DE INFWREs::EN:L\ 

~1 ( lnJD) 8. 9628 10. 1357 11. 5817 
. . (0.3349) (0.3913) (0.3471) 

_.:.pr (mm) o. 6340 o. 6378 o. 5872 
(0.0091) (0.0106) (0.0094) 

-~r (mm) 4.3159 4.3094 4.7880 
(0. 0848) (0. 0991) (!J. 0879) 

:e (mm) 7. 3133 7 . 2446 7 . 9275 
(0.1060) (0.1238) (0.1099) 

. ::r;r Crnm) 4. OS53 4. 0427 4 . 4920 
. . C0-0554) C0.0647) (D.0574) 

- =-sr (mm) 2. 0138 2. os10 2. 1354 
(0.0259) (0.0303) (0.0269) 

::..?IS (mm) 2.8067 2.7902 2.9838 
(0.0350) (0.0408) (0 .0362) 

-=F (mm) 12.9141 13.8408 13.0725 
(0 .2878) (0.3665) (0.3340) 

~-=~ (mm) o. 7250 o. 7485 ·o. 7763. 
(0.0080) (0.0102) (0.0093) 

:_=·CF (mm) 6. 7999 6. 7919 6. 9221 
- (0 . 0927) (0 . 1181) (0 . 1076) 

-_::(mm) ·6.1245 5.9800 5.8682 
(0. 0647) (0.0824) (0.(~51) 

:.: (mm) 6 . 5909 6 . 5562 6. 1929 
(0.0679) (0 . 0864) (O. IJ?b""'?) 

;_~.!UABLES OJRREGIDAS 

;.: 1LF 6. 5385 6. 61:06 6 . 6832 
tü.0293) (0. 0373) (0.0343) 

:...?ETl.r:c 4.1759 4.1557 4.283Q 
(0.0240) (0. 0282) (0.0256) 

38 

OIDI'lliA C. CDLON l1JRA VLA. 

10.2325 
(0.2776) 
0. 6723 

(0. 0075) 
4 . 2678 

(0. 0703) 
7. 4070 

(0.0879) 
4. 1176 

(0.0459) 
2.0408 

(0.0215) 
2.9389 

(0.0290) 

13.5818 
(0.2838) 
0.7741 

(0.0079) 
6. 6378 

(0.0914) 
6. 2761 

(0.0638) 
6. 8518 

(0. 0669) 

9.4508 10.9969 
(0.3960) (0.4219) 
0.6502 0.6366 

(0.0108) (0. 0115) 
4. 3831 4. 7624 

(0. 1002) (0. 1C68) 
7.2526 7.8258 

(0.1253) (O. 1335) 
4.0041 4. 4082 

(0 . 0655) (0 . 06S8) 
2. 0279 2.1314 

(0. 0307) (0.0327) 
2.7217 2.9201 

(0.0413) (0. 044G) 

12.7057 13.5399 
(0.3697) (0. 3845) 
0. 7371 D. 7386 

(0.0103) (0. G-107) 
6. 7467 7 . 1294 

(0.1191) (0 . 1238) 
5. 8536 5. 8<;30 

(0.0831 ) (0 .0864) 
6. 3310 6.'1573 

(0.0872) (0 . 0906) 

6. 6558 6 5351 6.&713 
(0. 0294) (0.0360) (0.0395) 
4 1540 4. 2134 4.2472 co:o199) co.02ss) co.o3o5) 
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·:uADID 11. RESULT.AIDS DE LAS CX)tIPARACIONES l1ULTIPLES DE LAS 
VARIABLES Q)N EFECTOS SIGNIFICATIVOS DE LOCALIDAD Y 
P!U:EDE1'J:IA. 

:.F:I 
:e 
- -.:n::TT'l ......... r.; 1 

:.?IS 
APF 

.~/LF ~~ 

'.DET/CC 

EEEL'lOS 
U::CPLIDAD 
IDR (Q)L oro 
l'DR CQJL 000 

MJR.L MJR 
l1JR . . 
l'DR .• 
!'OR · 1 

mR 5931 oro_ IDR oro <mL 
fm . CQ)L IDRS!; 

Q:@) 

::::OL :CIDDAD CD1DN. IDR : l:'ORAVIA, OID :OID'rrnA 
:.DS PIDMEDIOS SE DOJEITTRAN ORDENAiúS Dm::ENDENTEHENIE . 
.:!: SUBRAYAN LCS PFDl1EDIOS ID SIGNIFICATIVAMDTIB DIFERENTES. a>O. C6 
~~.S CDVARI.ABLES APAAEl'.:EN A (l)NI'IllU)C!ON DE LA VARIABLE. 



~Pcr L;:sr 
1-------; r-----i 

L?I 

l LPET 

QC 

= . ·:.:.:?A 1. VARIABLES 110RFDUXTICAS DE INf10~9:'EN:IA E 
INFRUCIE!:CENCIA. LPI : LDN:JITUD DEL PEJ)UlCu1.D DE LA. 
INFIDREs:ENCIA; API : AN:ID DEL PEDu1CDLO DE LA 
.IlITTDREs:E:NCIA; LB:I : LD~rn.JD DEL PEDICEID DE LA 
INFWRESCENCIA; OC :DIAJ1IT.OO DE LA CDWLA~ 
LPET: LON'JTIUD DEL PE1'ALO l1AYOR; LPIS : LONJ:r:ílJD DEL 
PISTILO; LESf':ION3-I'IUD DE ESTAbBRES; LPF lDNJITUD DEL 
PEDlJ!CUW DE LA INFRlnE~IA; APF : AfCHJ DEL 
PEDilll::UID DE LA ~IA; LEQ"':LDNJTIUD DEL 
PEIJICET.D DE LA INF'ROC1E9:EN:IA.; LF: lD~I'IUD DEL FRUID 
Y AF':NOD DEL FRUID. 
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• 

8 

· COROLA 

'~ PISTILO 

..,. LPET/ DC 

+ PEDUN . Y PED IC. 

.. AF/LF 

FIGURA ., -· DIFERENCIAS ENTRE DOS PR01MEDIOS DE 
PLANTAS NATIVAS CO~TRA LAS DIFERENCIAS 
PLASTICAS DE ESAS MISMAS PI.ANTAS 
CRECIDAS EN A.W30S AMBIEN1ES. lAS 
V ARIAB1ES SE f..¡'\¡ClJENTRAN AGRUPADAS DE 
ACUERDO A CONJUNTOS DE MAYOR 
CORRELACION. 
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Capitulo II 

ANALISIS HULTIVARIADO DE COMPONENTES 
GENETICO Y AMBIENTAL DE VARI·ABLES DE 
INFLORESCENCIA E INFRUCTESCENCIA EN 

TRES POBLACIONES DE 
soia.num ame~icnrium Mill. 
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RESUMEN 

Se realizó 

clones con el 

poblaciones de 

un experimento de trasplante6 recíproco6 de 

objetivo de estudiar las diferencias en~re 

hierba mora (Solanum americanum Mill.) desde 

un enfoque multivariado, basado en variables morfológicas de 

inflorescencia e ínfructescencia. Las tres poblaciones 

estudiadas se encuentran a lo largo del ámbito altitudinal de 

la especie en Costa Rica. Se obtuvieron los compone.ntes 

genético y ambien~al entre y dentro de poblaciones de las 

correlaciones entre las variables. De las 12 variables 

estudladaB, se encontró una al~a correlación sólo en tres 

pares. la cual se observó en todos los componentes, por lo 

que se concluyó que dichas variables estaban midiendo el 

mismo carácter. El reeto de las variables no estuvieron 

correlacionadas tan consistentemente, lo que sugiere que 

existe una buena proporción de variación particular de cada 

variable. Las correlaciones microambientales (dentro dE 

localidades de siembra) fueron bajas en comparación con las 

correlaciones genéticas y ambientales entre poblaciones. La; 

correlaciones entre varíables cambiaron aignifícatíva.men~e 

entre procedencias y entre localidades de siembra, lo cuel 

puede tener 

selección. 

covarianza 

origen 

Se hizo 

total, 

y repercusiones en las respuestas a 

un análisis de factores de la matriz de 

para reducir el número de variables 

estudiadas, y se encontró que se formaron cuatro grupos de 

variables. Dos de estos grupoe presenta~on d~ferenciaa 

significativas y paralelas entre poblaciones de los 

componentes genético y ambiental . Asimi5mc, se llevó a cabo 

un análisis canónico discriminante para de~erminar los 

conjuntos de variables que separan mejor : as combinaciones de 

procedencias y l ocalidades de siembra. y se encontró que la 

primera variable canónica, basada en variables de tamaño de 

la flor, separa las localidade~ y :a~ procedencias, y que las 

diferencias entre localidade~ y procedencias son paralelas. 
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La existencia de pa~alelismo entre los componentes genético y 

ambiental puede provenir de resultado de selección natural, 

aunque no puede descartarse que el azar esté actuando si los 

caracteres aon selectivamente neutros. 
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INTRO.DUCCION 

Al igual que l~s varianzas, las correlaciones entre 

variables pueden tener componentes tanto genéticos como 

ambientalea~ y estos pueden distribuirse entre y dentro de 

poblaciones. Las correlaciones genéticas pueden darse debido 

a que las variablee están midiendo car~cteres gobernados por 

los mismos genes o senes muy ligados (Silander 1985}. El 

ambiente puede causar correlación en la medida en que des 

caracteres estén influenciados por las mismas dif erencia2 e~ 

condiciones ambien~ales (Falconer l9el ). Un ejemplo d~ 

correlación ambiental comúnmente encontrado en las plantas ee 

la clorosis de laa hojas y la reducción en el c~ecimiento 

producido5 como eintomas tipicoe s.n~e deficiencias de 

nitró1eno (Greulach 1973)_ 

El eetudio de las correlacionea entre variables medidas 
en una especie reviste importancia desde distintos puntos de 

vista. Desde un enfoque evolutivo, las relaciones entr~ 

variablee pueden tener repercusiones en l& evolución de la~ 
eepecies, por medio de restricciones en laa reapueetas a la 
aelecc16n (Wilson 1986, Arnold 1992}. Dichas restriccionee 
pueden darse debido a que los caracteres se encuentran 
genéticamente correlacionados por medio de pleiotropia. 

epietasi5 o desequilibrio s&mét ico (Falconer 1981. Silander 

1985) . Por lo tanto, una selección simultánea aobre do~ 

caracteres pero ~n sentido 

puede dar una respuesta 

cantidades eígn1f icativae 
(Cowley & Atchley 1890). 

opue5to a la correlación ée~é~ica. 
11mitadá aün en preseneia de 
de var1aci6n senétiea aditiva 

Al contrario, selección én el mismo 
sentido de la correlación aenética puede dar un~ respue3ta 
acelerada a la ~elección {Falcone~ 1981). Las relaciones 

entre variables pueden cambiar d~b1do a l 

crecimiento f Schlichting 1989. Waitt & Levin 

ambiente de 

1993}. Estos 

cambios ambientales pueden traer come eonsecuencia que lo5 
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genes pleiotrópicos. ligados o con relaciones epiat&tica~ 

3ean capaces de responder de diferente manera en cada 

ambiente, cuando los caracteres gobernados por ellos son 

sujetos a selección simultánea (ver modelo en Stearna e t o l . 

1991}. De lo anterior ee deduce que el estudie de los 

cambios en las correlaciones permite identificar posible 

dependencia ambiental, de la capacidad de respuesta a 

selección de caracteres seleccionados simultáneamente. 

Las relacionee entre variables pueden ser diferentes 

entre poblaciones. esto puede ocurrir como consecuenc1& de 
diferenciación en frecuencias alélicas, producto de deriva e 

de distintas presiones de selección en los distin~O$ 

caracteres (Falconer 1981 ~ Silander 1985). La comparación de 

las relaciones entre variables para cada procedencie y 
ambiente de siembra, permiten evaluar la existeneia de 
diferencias significativas con potenciales o repercusionee 

evolutivas <Schlichting 1989!. 

Si algunas variables ee encuentran alt~~~~e 

correlacionadas~ el estudio por separado de cada una de e::as 
podrá dar información redundante; esto ocurre s: =~chas 

variables están midiendo lo gue es el mism= :~~á~ter 

{Cheplick & Quinn 1988). Para obtener evidencia =es~ esto 

ocurre así. pueden estudiarse lal!5 relaciones entre ·.·~:-iables 
a nivel fenotipico. genético y ambiental. entre y =~~tro de 

poblaciones (Humphreys 1991). Correlaciones cons~=~e~~emente 

altas en todos ee~os componentes sugieren Que l~s variable5 

están midiendo el mismo carácter. 

Pueden analizarse lae correlacion~e e:--.:~-= .:.;.~ ·.e~riablee 

p&.1"6 conocer qué conjuntos de ellas c.:~-:!':.: ..: :,·~::. ~ separar 

mejor los fenotipos de ce.da procedencia ·:re::..6.a en cada 

localidad (ver Análisis Canónico en Jchn~~~ & Wicnern 1982. 

~1anl y 1986 l . Asimismo~ puede est.udiarse e:. :- ::::?Q!':: amiento de 
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estos conjuntos de variables para determinar la dirección dQ 

las diferencias genéticas y ambientales. Un paralelismo 

entre ambas diferencias puede sugerir orígenes adaptativos de 

las mismas (Gurevitch 1992, Me lgar 1994). aunque no puede 

descartarse el azar. 

En el presente estudio ee analizó un conjunto de 12 

variables morfológicas de inflorescencia e infructescencia. 

Dichas variables fueron medidas en un experimento de 

trasplantes reciprocos de clones de hierba mora ( Solanum 

americanum Mill.), entre tres poblaciones situadas a lo largo 
del ámbito altitudinal de la especie en Costa Rica (Melgar 

1994). Se hizo un análisis de factores basado en la 

variación total para eliminar información redundante y 

reducir el número de variables y luego se obtuvieron los 

componete5 genético y ambiental, entre y dentro de 

poblaciones de las correlaciones entre variables. Se realizó 

un análisís canónico para identificar las variables con mayor 

contribución de los componente6 gené~ico y ambiental en~re 

poblaciones e identificar paralelismos entre ambos 

componentes. Por último, se determinó s~ existe variación de 

las correlaciones entre las var~~~les debidas al cocponente 

genético y ambiental entre poblacione5. Todos estos análisis 
permiten visualizar algunas ~~~licaciones evolutivas gue 

tienen las correlaciones entre va~~~bles, con relación a la 

posibilidad de adaptación ante ca.r.=~cs ambientales. 
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MA'fRRIAL Y Min'ODOS 

ESPECIE DE ESTUDIO: 

La hierba mor~ rSolanum americanum Mill. ) es una 

herbácea de vida corta o anual que raramente alcanza hasta 

1.5 m de altura (Ogg et al 1981) y es una de las especies de 

solanáceas más ampliamente distribuida (Woodson & Schery 

1973). ya que se le encuentra en América, Eurasia y Australia 

(Edmond5 1972} . Poaee inflorescencias e infructescencias en 

forma de cimas extra axilarea bastante condensadas 

Cumbeliformes) {Ogg et al. 1981}. La inflorescencia posee 

varias flores y el pedúnculo es delgado y no ramificado 

(Woodson & Schery 1973). Las flores miden hasta un cm de 

diámetro. Los frutos son bayas negras lustrosas con ur,. 

diámetro de 4-8 (-15)rnm (Stebbins & Paddok 1949, Woodson & 
Schery 1973). y posee un número de cromosomas n=12 (Woodson & 
Schery 1973). Algunos ensayos sugieren que esta ~lanta es 

principalmente autopolinizada; sin embargo. la exoga1nia 
probablemente ocurre {Henderson 1974, Edmonds 1979). Dura.n~e 

los ensayos en el campo, se observó que las flores eran 

visitadas po1' abejas de las familias Halictidae y 

t1egachilidae. en busca de polen. Es una especie común en 

áreas recientemente perturbadas y es muy variable (Ogg a- g1 

1981, Schilling 1981}. En Costa Rica se encuen~~a en 

altitudes que van de cerca del nivel del mar has~a 1370 m. 

aunque es escasa a elevaciones inferiores a los 300 m (Heiser 
1955). 

RECOLECCION Y MULTIPLICACION DEL MATERIAL EXPERIHRNTAL: 

Se recolectaron 27. 22 y 21 plan~as en las poblaciones 

de Orotina, Ciudad Colón y Moravia. respectivamente , entre 

los meses de agosto y octubre de 1992 (Cuadro 1). 
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La recolecta se realizó independiente del microambiente. 

La distancia míni ma entre una planta y otra fue de 100 m. 

Esto permitió disminuir la posibilidad de recolectar 

individuos emparentados <Harberd 1957. Healop-Harrison 1964). 

Por lo tanto. cada planta recolectada fue considerada un 

genotipo distinto . 

Las plantas en el campo se recolectaron completae. Se 

colocaron debidamente identificadas en bolsas plásticas y se 

agregó agua. para mantenerlas vivas durante el transporte . 

En el invernadero se dívidieron los tal l os en nueve 

fragmentos de por lo menoe tres nudos. para tener replicados 

de los mismos genotipos. La base de cada fragmento fue 

sumergida 5 segundos : en una solución de Acido Indolbutirico, 

500 ppm en alcohol al 70% (método de inmersión en solución 

concentrada, Hartmann y Kester 1987). Luego se sembraron en 

ar~na de rio en recipientes plásticos individualea. Se 

mantuvieron en el invernadero por un minimo de tres sema.~as 

hasta gue enraizaron . 

ENSAYO DE CAMPO: 

Las planta6 sobrevivientes al enraizamiento fueron 22, 

20 y 18, para las poblaciones de Orotina, Ciudad Colón y 

Moravia, respectivamente. Tres réplicas cie cada geno~ipo 

fueron trasplantadas a cada uno de los lugar~s de donde se 

recolectaron. La siembra se realizó del 21 al 29 de octubre 

de 1992. Se limpió el terreno de otras ple-~~ae y se 

prepararon hileras con azadón. Se Bembrarcn la5 plantas 

espaciadas 60 cm . Esto ee hizo para evi~ar :a competencia, 
debido a que ésta puede aumentar la varianza "/ de e5ta manera 

oscurecer las relaciones exieten~es (Briggs & Wal~ers, 1984). 

Se sembraron lae plantas de manera que les plen~ae vecinas 

formaran un 

disposición 
hexágono alrededcr de ca~a 

de las plantas e~ el cam?O fue 

planta. La 

al azar. se 
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regaron cada cuatro días cuando hizo falta precipitación 

durante ese periodo, y se eliminaron malezas periódicamente. 

El efecto que pudieron tener estos tratamientos fue el de 

disminuir la diferenciación ambiental entre localidades, 

debido a que se homogenizó una porción del ambiente. 

Se dejaron crecer los individuos sin fertilización r.i 

fumigación hasta. que alcanzaran la fase reproductiva. Hubo 

mortalidad de algunas réplicas y se coaecharon flores y 

frutos de 22. 17 y 18 ~enotipcs procedentes de Orotína , 

Ciudad Colón y Horavía ~ respec~iva.mente. Las plantas en el 

campo fueron cosechadas primero en Oro~ina, donde crecieron 

más rápidamente, luego en Ciudad Colón y por ultimo en 

Moravia. Se conservaron inflor~scencia~ e infructescencías 

en alcohol 70% hasta el momento de 9er medidas. Para ello se 

utilizó un vernier y un estereóscopc ~~n micrómetro ocular. 

Se midieron laa siguientes variet.:e~: 1. Longi tud del 

pedúnculo de la inflorescencia (LPii; 2 . An~ho del pedúnculo 

de la inflorescencia {API); 3. Longi~ud del pedicelo de l a 

inflorescencia ( LPCI) 4. D18.met.ro de le. corola ( DC); e .. 
Lonsitud del pétalo mayor (LPET ) : 6. ::,,Ongi~ud del piet!lc 

(LP!S); 7. Longitud de estambres . :ES~ ) ; 8. Longitud de~ 

pedúnculo de la infructescencia i LPF ~ ; 9. }_"lcho del pedunculc· 

de la infructescencia (APF); 10. Long:-:;,¡.:;i de~ pedicelo de :a 

infructescencia (LPCF): 11. Lon1~:~d de: fruto cLF l ; 12. 

Ancho del fruto (AF). 
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RESULTADOS 

Se obtuvieron matrices de correlaciones para estudiar 

las relaciones entre las variablee. Primero, se obtuvo la 

matriz de correlación total y luego se tomaron en cuer.ta los 

distintos componentes que pueden ser estudiados en este 

experimento de trasplantes, y se obtuvo para cada uno la 

matriz de correlaciones. Dichos componentes están deBcri~o~ 

en el Cuadro 2. Los primeros tres Be consideraron efec~os 

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

Algunas variables se encuentran más correlacionada; 

entre ei. debido a que pueden estar midiendo órganos ~ 

unidades. Se realizó un análieie de factores para encon~rar 

estos conjuntos de variables máe correlacionadas~ Dicho 

análisis permite encontrar pocas variables. o factores, 

formados por los grupos de variables más correlacionadas. 

Dichos factores aon variables subyacentes. representativas de 

grupos de variables realee altamente correlacionadas ent~e 

sí. De esta manera, ee puede resumir la informacíón de todas 

las variables en grupos, cada uno correspondiente a un fac~or 

(Johneon & Wichern 1982, Hanly 1986). El propósito de e:;tcs 

análisis es determinar conjuntos de variables que represe~:e~ 

medidas de un mismo órgano o unidad. 

El análisis de factores de la matriz de correla~:~~eE 

total permitió obtener cuatro grupos (Cuadros 3 y 4). Se le 

pueo un nombre a cad~ factor. para res"'l.lmir l~s 

caracterieticas de l&e variables del grupo. E~~oe grupos 

repreBentan las variable~ que en general ~uvieron un 

comportamiento semejante, y por lo tanto. cc-rrela::iones al tas 

entre ellas. Se hizo un análisis de va~iar.za de los factores 

y se encon~ró que sólo el eegundo fact2~ (tamaño de la 

corola) y el cuar~o (estambre; j' pi:;:.ilos), presentan 

diferencias significativas e~t re loca i idades y procedencias ~ 



57 

simultáneamente (Cuadro 5). 

Las correlaciones entre variables para cada uno de los 

componentes fueron calculadas con base en las varianzas y 

covarianzas entre variables. Dichos valorea fueron ee~imados 

a partir de las mat~ices de sumas de cuadrados y productos 

cruzados tipo III por medio del comando PROC GLM, 

MANOVA/PRINTH PRINTE (SAS Inc, 1985), y las fórmulas de 

estimación de componentes de varianzas RANDOM en PROC GLM 

(SAS Inc, 1985) . Para cada par de variables ae dividió la 

covarianza estimada dentro de la raiz cuadrada de :a 

multiplicación de las varianzas de ambos caracteres íFalconer 

1981, Via 1984) . Como resultado de este p~ocedimiento, 

algunas de las estimaciones dieron valores mayores que uno, 

como se ha encontrado en otros trabajoe con dise~oe no 

balanceados (Weis et al . 1987). Por medio del estudio de las 

correlaciones se puede observar ei un par de caracteres varia 

de manera conjunta , en la misma dirección o en direcciones 

opuestas, para cada uno de los componentes del modelo (Cuadro 

2 ). Así, puede estimarse el grado de correlación genétíca y 

ambiental entre y dentro de poblacionee1 entre pares de 

variables. No ee hicieron pruebas de eignificancia para las 

correlaciones, debido a que para dieeBos comp:ejos y 

desbalanceados, no se conocen loa errores estándar de los 

componentes de varianza ( Vía 1984). Asi, las comparaciones 

entre variables fueron hechas de una manera exploratoria. 

NQ ee incluyó la interacción planta dentro de 
procedencia en el mod~lo, ya que pera diez de las doce 

variables se obtuvo estimaciones de varianzas nega~ivas. De 
cualguier manera. no fue un componente signizícativo en 

ninguna de las varieblee . Por otro ladc, sólo se ee~imaron 

las correlaciones entre variables en las cuales el componente 

evaluado contribuyó significa~iva.men~e a la varianza total, 

semejante a lo realizado por Widen & Anderason {1993) . Las 
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matrices de correlación aei obtenidas fueron estudiadae con 

la ayUda de un análisis de factorea (Mitchell-Olds & Rutledge 

198S l. 

Se hicieron análisis de varianza de cada f ac~or para 

observar gué efectos deacritoa en el Cuadro 2 eran 

eigniíicativos <PROC GLM. SAS Inetitute Inc .• 1985}. ~se 

compararon las esti~aciones de los promedio8 para loe ef ee~os 
de localidad y procedencia, por el método de loe cuadrado5 

mínimoe í SAS Institute Inc., 1985 ) . Las comparaciones entre 

los promedios de los factores en las localidade9 y 

procedencias ae observan en el Cuadro 6. Se puede notar que 
en todos 108 casos. la población de Moravia tuvo valores 

diferentes a loe de Ciudad Colón. Además, dichas diferencias 
fueron parale las para amboe factores en los efectos óe 

procedencia y localidad. 

Se estimaron las matrices de correlaciones respectivas 

para eetudiar la variación conjunta de p~res de cAracteres 
entre procedencias. localidedeaF senotipoa y microambiente 
{Cuadros 7A al 1D ) . Se eetimaron e6lo la5 correla=iones 
entre parea de variables en las que ambaa tienen varianzas 
significativamente diferentes de cero. Dichas ma~~!c~s 

fueron estimadas con base en los componentes de vari anz.:.. de 

manera que corresponden a las denominadas •·correlae!.o:leg 
componente" {V ia 1984 ) . 

En la matriz de corr~laciones del error ~e e~:uen~ran 

las correlacionee debidas al microe.mbien~~. ur.!dae a 
cualquier correlación debida al método ce medic~ón. En el 

micro.ambiente se incluyen no solo los íactore~ abióticos sino 

también los bi6ticos que afectan a eade ! r-.c : ·:!.duo .,. como lo 

s~n herbivoría Y enfermedades. 5~ Ob8erve que las úniCOB 

parea de variable~ gue preser:-;a..-ri v~ lores elevado~ de 

corre la.e ión por error ser:. ~r: c!'=.e~. des.=e!'ldente ~ la lone i tud 
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y en ancho del 

la longitud de 
O. 9) (Cuadro 

fruto. la longitud y el ancho de los pétalos y 

estambres y pistilo (correlaciones entre 0.6 y 

7A). Los demás pares de variables tienen 

valores relativamente bajos de correlación por error. 

Las correlaciones entre las respuestas al ambiente 

corresponden a lae correlacionee de localidad de siembra. Se 

formó eólo un srupo de ocho variables (Cuadroe 4 y 7C), lo 

que se debió a que todas las variables que 

efecto significativo de localidad> 

comportamiento semejante. En la localidad 

encontraron loe promedios mayores. Eato 

correlacione6 entre variables sean muy altas. 

mostraron un 

moetraron un 

de Moravia ee 

hace que las 

En el caeo de 

las estimaciones de las varíanzas y covarianzae, debido a qü= 

el modelo no es balanceado, muchas de las estimaciones de lae 

correlaciones fueron mayores de uno. Esto, ain embargc. 

puede interp~etarae como que hubo reapuesta3 semejantes pa~e 

todae las variables con efecto significativo de localidad . 

Entre las matrices de correlaciones de los dietincos 

componentes no se incluyó la matriz de la interacción 

loc~lidad-procedencia, debido a que sólo una variable tuvo 

ese efecto significativo (Melgar 1994). 

Loe resultados del grado de homogeneidad de las 
estimaciones de las correlaciones entre loe componen~es, se 

resumieron en el Cuadro 8. En dicho cuadro s~ a.no't.a un 

nümero para cada par de variables. el numerador es la 
frecuencia en la cual ambas variables aparecen agrupadas en 
un factor (Cuadro 4) y el denominador es el to~al en que 

ambas var-iables pueden resultar agrupadas e;, un factor, lo 
cual ocurre cuando al menos unE:. "tiene algün efecto 

eignificativo. Se ob2erva que los valores mayores están 

dados por lae tres variables altazien~e correlacionadas, que 

existen valores altos en~re variables de inflorescencia y 
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menores entre variables de infructescencia. 

Se realiz6 un análisis canónico para estudiar qQé 

variables contribuyen más a las diferencias fenotípicas entre 

cada procedencia crecida en cada localidad (Gurevitch 1992, 

Figura 1). Este análisis permite separar al máximo las 

combinaciones de localidad por procedencia. Se emplearon los 

promedios por planta, calculatlo~ a partir de las réplicas que 

las representaban en cada local:ciad. Los datos tienen cierto 
desbalance debido a que no toda~ las réplicas sobrevivieron 

para todas las p l antas. En un ~-~::eis can6n1co , ee obtiene~ 

variables nuevas (variacles ==..~on!cas), que resumen el 

comportamiento de todas las variables, con base en sus 

correlaciones. Una varia~-le c::::::-:-.. i~:.. pcr lo general. escá 

resumiendo el comportam~e~:: e~ ~:~: ;-==-~~s de variables. 

Los promedios canónicas en 1- <: c.-

combinaciones de loca.L:.c:.c ".:. ;;:-c~e:!:::::::.a. están 5eparados al 

máximo. La primera va~~=~:: ~:.::.:~:=;. 0 ~ l a que permite la 

mejor separación e~~~e :~s ;::-:~~=:.:s ie l as combinaciones 

localidad por pro~ede~::~: -~ =~a....:.:-.~a ~~ l~ si~iente 

variable que per~~~e _a 

promedios, con base e~ 

sucesivamente. 

información de toda~ las ~a.:-~a=:=s y ie~er.¡¡:1nar ~~á:es son 

más importantes para sspara:- :;s ==~ :.:.: :::.c·:"l:-s de ::;.~alidad 

por procedencia. 

Las primeras dos va:-:.::.:_~.:: ::~==~:: :.= 

importante cantidad de l& ~~===-=~= :!:: ~=~•: 

conjunto de val:'iables ( 70 . 8% =~ :.:. ·.·:.::- :.:.::=;.. 

!'esuwen una. 

:::-.:.:dada por el 

.:uadro 9 ) . Se 

puede observar que la variabl: ca=. :~:=~ -=:.: . se?ara de manera 

paral e la las procedencias 7 ::s :~=::~=:~~ ~ . y que la mayor 

separación ocurre e n la: ~~~-==~~~~s eY-~remas en altitud 
(Cuadro 9 j. Un valor v~riable canónica 
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signifíca que existe una corola grande, y ia longitud d~l 

pedúnculo y pedicelo de la inflorescencia son grandes. 

La variable canónica dos separa mejor las procedencias 

que las localidades (Figura 1, Cuadro 9)' y está más 

correlacionada con variables del fruto. Las variables más 

correlacionadas son la longitud del pistilo, el ancho del 

pedúnculo del fruto y la longítud y ancho del fruto. La 

procedencia de Orotina muestra un mayor tamaño del fruto que 

las de Moravia y Ciudad Colón. 

Se determinó si las relaciones entre las va~iables 

variaban de acuerdo a los ambientes de siembra (Schlichting 

1989), y sí existían diferencias entre las procedencias 

(Figura 2). Para ello, se obtuvieron por separado las 

matrices de correlación de todas las combinaciones de 

localidad por procedencia, las cuales se calcularon a parti~ 

de los datos promediados de plantas, como el caso anterio~. 

Con base en estas matrices, ae realizaron dos pruebas 

estadísticas. La primera fue la prueba de homogeneidad de 

las correlaciones tranaformadas a Z {Snedecor & Cochran 1980 

p. 186), esta prueba se realizó para cada par de variables. 

La segunda fue una prueba de los patrones de correlación 

entre todas las características en conjunto, llamada la 

prueba de razón de verosimilitud para la homogeneidad a~ las 

matrices de covaríanza (PROC DISCRIH. SAS Inc. 1985). 

Se emplearon 
partir de las 

los promedios por 

réplicas que las 

planta, calculados a 

representaba..~ en cada 

localidad. La comparación se realizó para cade localídad, y 

con las tres procedencias de esa localidad. Igualmente se 

realizó para cada procedencia, 

localidades de ca.da una. Mediante 

determinar si existen cambios 

a l comparar las tres 

es~e análisis, se puede 

significativos en las 

relaciones entre variables entre procedencias o entre 
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localidades de siembra. El número esperado de correlaciones 

que por azar sólo den heterogeneidad significativa de un 

~otal de 66 correlaciones, es de 3 . 3 a un nivel de P<0 . 05 . 

En la localidad de Oro tina se encontraron 10 

correlaciones entre carac~eres que muestran cambios 

significativos entre p~ocedencias, seguido de la localidad de 

Moravia con dos y la de Ciudad Colón con uno . Con respecto a 

las procedencias, del total de 66 correlaciones, se observa 

una heterogeneidad significativa para 3~ 9 y 2 en las 

procedencias Orotina, Ciudad Colón y Moravia~ 

respectivamente: además e6lo una localidad y una procedencia 

tienen valores arriba de diferencias significativas. con 

relación a las esperadas por el azar. Por otro lado, los 

resultados de las pruebas de homogeneidad índican que todas 

las localidades y procedencias muestran díferencias 

significativae de las matrices de covarianza. 
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DISCUSION 

Se encontró, en el estudio de las correlaciones entre 

variables a nivel global, que las variables pueden aer 

reunidas en cuatro grupos, correspondientes a cuatro 

factores. En el factor dos (corola) y en el cuatro 

(estambres y pistilos ) , las diferencias entre procedencias 

son paralelas a las diferencias entre localidades. Este 

mismo patrón se encontró en el análisis por separado de eie~e 

de las variablee (Melgar 1994). Eete paralelismo entre las 
diferencias genéticas y ambientales sugiere un origen 

adapt.ativo; posiblemente. la selección natural ha ee"t.ado 

actuando directa o indirectamente sobre esoe caracteres. Sin 

embargo, si las diferencias ambientales y genéticas sen 

neutras, podría existir coincidencia sólo por el azar; la 

probabilidad de que por azar existan diferencias tanto en 

localidades como en procedencias es de 0.25. De es& 

probabilidad, la mitad seria de diferencias en la misma 

dirección. lo que daria 0.125; la proporción de factores con 

diferencias paralelas entre localidades y procedenciae es 

mayor (0.5), lo que sugiere que el origen de las diferencias 

no es al azar. 

Según Stanton & Preston (1988) el tamafto de la corola en 

Raphanus sativua está positivamente correlacionado con la 

\·isita de polinizadoree y el peso de las anteras. En 

Polemonium viscosum, la corola se correlaciona positivamen~e 

con la longitud del eetilo y la producción de polen y visitas 

de polinizadore5 (Galen & Stanton 1989). En el presente 

8studio. sin embargo, ambos grupos de variables ~uedaron 

separadas; esto indica gue la relacíón es menos in~ensa entre 

esas variables. con respecto a otrae plan~as. Posiblemente 

esto se deba a que las mismas ante~as se encuentran tan 

expuestas Y su tamaftc relativo es tan grande que pueden 

contribuir ellas solas a a~raer Vi5itantes (Buchmann & Cane 
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1989). Sin embargo , el hecho de gue exista coincidencia 

entre diferenciaB genéticas y ambientales en ambos caracteres 

sugiere que ambos ae encuentran sujetos a selección natural, 

muy probablemente de polinizadoree. 

Las medidas de tamafio del 

factor uno. Tanto la falta de 

fruto se agruparon en el 
diferencias significativae 

entre localidades . como la6 diferenciae entre 

coinciden con los análisis por separado de 

(Melgar 1994). El grupo de variables del 

procedencias, 

las variableB 

pedúnculo y 

pedicelo fueron reunidas en el factor tree; en este caso se 

observan diferenciaB significativas sólo entre localidades Y 

no entre procedencias. Este factor tiene un comportamiento 

diferente al encontrado en las variables cuando fueron 

anali~adas por separado {Melgar 1994). Cuatro de las cinco 

variables incluidas en el factor tres ?resen~aron 

simultáneamente diferencias significativas entre procedencias 

y entre localidades. Sin embargc. las diferencias ent:rs 

procedencias no tienen la misma dirección entre las 

variables. En dos variablee. la procedencia de Orotina tiene 

un promedio mayor. mientra5 que en las otras doe. el promedio 

mayor se encuentra en la procedencia de Moravia. Por lo 

~anto. el análisis de factores es~á reuniendo en un sólo 

f ector a variables con comportamientos opuestos entre lae 

procedencias. Eato ocurre debido a que las localidades de 

siembra contribuyen más a la varíación total que las 

diferencias entre procedencias, de manera que las 

cor~elaciones son más influenciadas por el componente 

ambiental. Es asi como un análieie de factores ~esultó ser 

un enfoque conservador, capaz de subestimar el número de 

conjuntos independientes de variables; por l o tanto. los 

cuatro factores representan un número minino de los conjuntos 

independientes de variables. 

Estos resultados sugi~ren que e l conjunto de variables 
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no es una simple repetición de l~ medición de un sólo 

pesa.r de que todos los órganos 

reproductivos tienen un ori~en anatómico c.Dmun y se ~ncu~ntan 

relacionados por aspectos genétiGos y fisiológicos (Primack 

1987}. Por el contrario. se observa que existen subconjuntos 

de variables con distin~os comportamientos. En el estudio 

por separado de las variables (Melgar 1994), se encontró que 

siete varíablee presentaron diferencias entre procedencia~ 

paralelas a la8 diferencia~ e~t~e localidades de s i embra. 

Este patrón pudo haber9e d~~ido a qu~ las variablea ee~~b~n 
midiendo el mismo caráct~~- Sin embargo, el presente 

análisis general de l as re l ac!~~:s entre variables. indica 

que por lo menos en dos &ru;;i.~s independientes de variables. 

de lo9 cuatro grupo~ formados. se encuentran diferencia~ 

paralelas entre las procedencias ; l as localidades de 

siembra. 

Se o btuv ie r.-on estima.::i~r:~s correlacionee 
existentes entre los promedio~ ~~ ~ ~=~::¿adss, procedencias. 
genotipos y microambientes. pa~~ ?~~e~ ~;~udiar más a fondo 

las relaciones entre laB varia~:es. -:. ·r ;:-!.acion conjunta de 

los pares de variables en le-:=- =..: 1:: :~":;,i eri~e!! puede 5er 
estudiada. con la razonable 5~po;~::~~ ~~ ~~e los errores de 

medición no e$tán correlaeionadce. ~=~ - ~ ~anto. e: error de 

medición contribuye a la variar.za y ~= ~ la eovar ia....~za, lo 

cual permite obtener valores bajo~ de :&s corr~lacion~s. 

Se observa que sólo t r:E ;•~~~ =~ v~ri&bleE están 

altamente correlacionadas, este ~~ ~:~:-e s~e dicho~ parea de 

variables están midiendo lo que e; e_ ~~=wo ca~ácter. Las 

correlaciones a nivel de microambi~~~~E ~ ~~ debidae a que lae 

variables responden a lo~ mis:.:•; =~·=:~!"'=s- mi~roambientales . 

Una respuesta semejante es~é a~c~ :~da a correlaciones 

positivas y una opuesta a ~orrelaciones negativas. Se 

obse~va que lo~ grupos formados coinciden con los obtenidos 
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por el análisis global (Cuadro 4). 

Las relaciones entre variables a nivel de localidades. 

son debidas a lae respuestas a los mismos factores. o a 

factores correlacionados encontrados en loe 

siembra. Esta correlación correaponde a 

correlación plástica (Schlichting 1986, Waítt 

ambientes de 

la denominada 

& Levin 1993); 

lo que puede ser debido a que las respuestas a loe runbien~e~ 

están dirigidas por el mismo conjunto de genes. Pero también 

existe la posibilidad de que cada conjunto de genes reaccione 

de manera independiente, pero semejante a los mismos factore~ 

ambientales. En todas las variables en las que la localidad 

~ontribuyó significativamente a la varianza totai. la 

respuesta fue semejante. Esas mismas variables están 

divididas en tres grupos en el análisis global. de modo ~ue 

probablemente son tres grupos independientes, pero e~~ 

similares respuestas a las localidades de siembra. 

Las diferencias entre genotipos dentro de procedencias. 

son las diferencias genéticas dentro de poblaciones. Una 

correlación positiva entre variables a este nivel significa. 

que cuando un genotipo tiende a tener un valor alto er. U!:a 

variable. la otra variable también tiende a tener un valor 

alto. Esto puede ser debido a que estén afectadas p-~r los 

mismos genes directa (pleiotropía) o indire=:amente 

(epistasis), o a que existe una asociación de ~ig:Eiento 

entre los genes que gobiernan dichos caracteres CSilander 

1985). En este caso se encuentra que existen sie~e variables 

con una contribución significativa de las diferencias entre 

genotipos dentro de procedencia5 (Cuadro 4)~ las cuales se 

encuentran divididas en dos grupos. En~~e las 

esos dos grupos existe mu~· poca corre l e:: .:. :-.. la 

v::.1'iables de. 

cual puede 

ser debida e diferencias entr~ loe mecanismos genéticos que 

determinan dichas variables. 



Las diferencias entre procedenciae son otra forma de 

diferencias genéticas, pero a nivel poblacional {Humphreys 

1991). Las correlaciones genéticas entre poblacione~ son 

debidas a diferencias en frecuencíss génicaa entre loci 

pleiotrópicoa o epistáticos. o a deeequilibrio de ligamiento 

causado por aislamiento entre poblaciones. En todcs los 

casos ee observ~ que loa grupos de variables for111.ados va~ian 

entre los efecto~~ a exeepción de los tres grupos de 

variable3 altamente correlacionado~. De eeoa pares de 

variables. cuando aparece una de lae var1ablee, la otra ee 

encuentra en el mismo grupo en casi ~odoa loe casos. en el 
reato de loa datoe. exi~te heterogeneidad (Cuadro B>- E~~~~ 

reaultadoa sugieren que laa variables medidas no se 

encuentran altamente intesrada5, a peaar de que existe 

continuidad ontosenética y relaciones funcionales entre las 

variables estudiadas de flore~ y frutoe (Riska 1986}. 

En un estudio sobre 

genético entre poblaciones. 

correlaciones del componente 

Hl111lphreys (1991) encon~r6 ~ue 

estas correlaciones fueron más fuertee que las correlacicnes 

del componente microa.mb1ental. En el presente caso ~e 

encuentra un resultado semejante. A pesar de que el número 

de factores ex~raibles para ambos componentes es liger~e~~e 

diferente . el porcentaje de la varianza explieaaa per e~ 

primer factor es de 80% para el componente sené~ico ~n~re 

poblaciones Y 27% para el componente microambien:al 1 =~adro 

5 ~ . Esto sugie~e que existe una relación aené~ica :~erte 

entre los caracteres. comparado con las relacione~ ?láa~ica~ 

debidas al tnicT"oambiente. Sin embar&¡o, la re-:ac16n entre lae 
va~iablee a nivel localidades de síemb~~ e; aür. cayor. 

E! porcen~aje de la var~anza 

componente principal fue estimado e:: . """'~· _ . ...,.,, A-;. 

I>C•r el primer 

Este dato ee. 
~ncuentra inf :ado por el hechc de ~·..; ~ e. 2.~:l.a:i correlaciones 

fueron ma:yore~ oe ·..z·.:·, proch.1ct:J de-l ;i~E":::·;lance del modelo 
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estadístico . Sin embargo, estos valores r~flej~n un alto 

grado de integración de las variables en los díferentes 

componentes. El componente ambiental entre poblaciones, por 

lo tanto. provocó que las variables reaccíonaran más 

intensamente y en la misma dirección. El componente genético 

dentro de poblacionee dio una varianza explicada por el 

primer componente principal de 38%, lo cual es un núme~o 

relativa.mente pequeño, si se toma en cuenta que el máximo 

núme~o posible de factores extraibles fue menor que en el 

resto de componentes. De este análisie ee desprende que los 

caracteres reaccionaron de manera integrada (correlacionada ) 
principalmente en el componente ambiental entre poblaciones y 

luego en el componente genético entre poblaciones. 

Si dos variables estuvieran midiendo el mismo carácte~. 

seria de esperar que las correlaciones existentes entre e:loe 

se mantuvieran, independientemente de que se estén est.imando 

con base en las localidades , procedencias, genotipo~ o erro~ . 

Esto ocurre en dos de las variables, mientras ~ue en :ae 
demás hay diferencias que van desde uno hasta los c~a. :.:-: 

componentes. 

Un resumen de las frecuencias en que apare~e:-. d;:;s 
variables en el mismo grupo, con relación al má.xi::.~ i;-os:.::::..e 

puede encontrarse en e 1 Cuadro 8; aquí se puede obse!'·Ja!" que 

los tres pares de variables altamente ccrre:a=ionados 

aparecen en los mismos grupos en casi todos los ~a.sos, la 

única excepción eet6 en el par de variables :ong~tud de 
estambres y del pistilo, porque aparecen en e : ~ismc grupo en 

tree de cuatro posibles casos; valor se~~jar:~e a_ encontrado 

entre las longitudes de 1 pedúnculc ·; ie : ;--edicelo de la 
inflorescencia. De estas v~r~a~~es . : a :ong:~ud del pétalo 

mayor y el diámetro de la corola ~=á~~~=~n~e miden el mismo 

carácter. y se encuentrar.. e~ ~- ~~s:::= grupo en todos los 

análisis de matrices de ccr~~ :;~::~ . 
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La lon¡itud y el ancho del fruto también fueron 
agrupada5 siempre. de lo que ee deduce que también están 
midiendo el mismo carácter (tamaño del fruto). La longitud 

de estambres y del pistilo, aparentemente miden en gran parte 

el mismo carácter. pero cierta parte de la variación 

presentada ee propia de cada v&~iable, lo que hizo QU~ la 

longitud del pistilo tuviera diferencias genéticas e~~~e 

procedencias, mien~ras q~e la longitud de los estambres no 

lae preeentó (Melgar 1994). Se observa entonces, que la 

mayoría de variables difirieron unas de otras con relación a 

uno o mé.s de loe componentes genéticos y ambientalea ent.!'e :-· 

dentro de poblaciones. 

El hecho de que existan diferencias entre la~ 

correlaciones genéticas entre caracteree tiene implicacionee 
con relación a la.a poaibilidadee de respuesta a 5elección. 
Mientras más correlacione~ genéticas ee presenten, exie~en 

más posibilidades de reetriccionee gue limiten la evoluci6r.. 

siempre y cuando los caracteres no eean selectivamente 
neutros (Weis e t al 1987, Wolf & Van Delden 1989). 

En el presente caeo~ se observan al¡unas correlacic~es 
genéticas entre y dentro de poblaciones, las cualeg tiene~ e: 

Potencial d~ restringir la evolución en caso de que sean 

inversas a lae fuerzas de eelecci6n qu~ operan 
~imultáneamente en los dos caracteres (Arnold 199~i. Otra 
posibilidad es que la selección favorezca el cambie en un 

carácter y la constancia en el otro. Esto tiene ~: potencial 

de ocurrir siemp~e que una buena parte de las covarianzae 

senéticas estén fo~madas por covarianzas aditiva~. Por otro 

le.do . la fe.l ta de cor-relaciones entre cere,~:eres. no 
necesariamente lmplic& que dichos carac-:er~.s eetén 
controladoe por diferentes bloquee de genee. lo que ee debido 
a que la correlación positiva cauaada por uno:! loci puede eer 
e runaecarada por la co~relaci6n nega~iva causada por o~ro$ 
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ioci (Falconer 1981). 

El mismo principio podría aplicarse a las correlaciones 

genéticas de la plastic idad, donde podría restringirse la 

c apacidad de respuesta a selección simultánea sobre la 

plasticidad de dos caracteres. Sin embargo, sólo en una 

variable de este estudio existe variación significativa de la 

plasticidad, por lo que no se espera que ningU.n per de 

variables muestre correlación genética de l a plasticidad. 

La primera variable canónica contiene el conjunto de 

var i ables que separan mejor loa fenotipos de cada procedencia 

sembrada en cada localidad. Se observa que existen 

diferencias en la misma dirección entre las localidade: y 

procedencias extremas en altitud, lo que se puede interpretar 

como la tendencia a que las respuestas a las localidades de 

siembra se asemejen a las diferencias genéticas entre 

procedencias. Esto sugiere ser una consecuencia de selección 

natural que actúa en la mi sma dirección tanto en las 

reepuestas al ambiente como en las diferencias e~~re 

poblaciones. En particular. el tamaño de la corola y :a 

longitud de los pedúnculos y pediceloB de la infloresce~~~~. 

eon las variables que más diferencias muestran e~tre 

loc alidades y procedencias. 

La segunda variable canónica tiene la mayor co~~ribución 

restante, después de haber guitado la de la pr~~ra variable 

canónica a la varian~a total . y ee relacione ~~~ v~~iables 

del fruto , las cuales tienen diferencias gene~ ! ~:: . pero poca 

diferenciación ambiental entre poblaciones . :.:-i -::e te caeo , 

las diferencias ambientales y genéticas ~=~ ~~ cirecciones 
contrarias. La falta de diferenc i ae ~~:~~ localidades 

coincide con que estas variables nJ ~~~~~aron diferencias 

significativas entre localidades e~ ~ e..:lel~= ~ = por separado 

(Me l gar 1994 ) . 
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Con relación a las comparaciones ent~e lae correlaciones 

y covarie_nzas entre procedencias y localidades de siembra, 

aparentemente existen diferencias a ambos niveles. Los 

resultados son semejantes a los encontrados por Schlichting 

(1989) en el sentido de que la prueba de relación de 

verosimilitud indica he~erogeneidades aignifícativas, 

mientras que las conversionee de las correlaciones a z 

mos~raron menos diferencias. 

La heterogeneidad significativa en las correlacionee 
entre localidades de plantas de la misma procedencia, 

significa que existen variaciones de las correlaciones entre 

caracteres . debidas al ambíente. Dichos cambios en las 

correlaciones enLre carac~eres deben ocurrir de una manera 

coherente, para asegurar le sobrevívencia de la planta en los 

nuevos ambienteB (Schlichting 1986}. Loe cambice encontrados 

en correlaciones fenotípicas pueden tener un importante 

componente gené~ico. Cheve~ud (1986 ) encontró una aeocíación 

aproximada entre correlac1onee fenotipica~ y genéticas. Por 

lo tanto. si loe cambios involucran diferencí~s en les 

correlaciones genéticas. puede dar como resultado que dependa 
del ambiente la capacidad de respuesta a aeleccíón de una 

plante, cuando dos caracteres están siendo seleccionados 

simultánea.mente. De esta manera, le capacidad de reapuesta a 
la selección simultánea de das caracteres puede estar 

reetringida (Cheverud 1984. Stearns et al. 1991). 

Por otro lado, la heterogeneidad significativa 

encontrada entre los valores de correlación de cada 

procedencia, significa que existen diferencias genéticas 

entre poblaciones con relación a las correlaciones entre 

caractere5. E5to puede aer el resultado de presiones de 

selección diferentes entre las die~in~ae poblacione5, aobre 

conjunto5 de caracteres (Falccner 1981). Cuando dos 

caracteres están siendo seleccionados simultaneamente. se 
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e3pera que con el tiempo se forme una correlación en 

dirección opuesta a las presiones de selección. De esta 

manera, la evolución simultánea de ambos caracteres llega a 

un limite. del cual no puede avanzar sino hasta que se 

aesarrolle variación debida a mutaciones-

Otra posible fuente de correlaciones diferentes entre 

poblaciones puede eer el azar, ésto en caso de que la 

correlación de ambos caracteres eea aelectivamente neutra. el 

tamaño de las poblaciones sea pequeño. y que existan 

mecanismos de aislamiento genético entre las poblaciones. La 

~C·::1Secuencia de ello es que las distintas poblaciones tienen 

distintos potenciales de afrontar ambientes diferentes. si 

las correlaciones entre variables no son selectivamente 

neutras. 

Los análisis de las relaciones entre las variable~ 

revela que las diferencias genéticas entre procedencias y las 

debidas a las localidades de siembra, eon paralelas por lo 

menos para dos de cuatro variables independientes. Este 

eugiere que la selección natural opera en la misma direcci6~ 

para modificar las respuestas al ambiente de las plan~as de 

manera gue se asemejen a las diferencias observadas e~~~e 

poblaciones. aunque no 

dar el mismo resultado. 

puede descartarse que el azar p~ede 

Por otro lado, las variables q~e ~ás 

contribuyeron a la separación entre localidades y 

procedencias fueron las que mostraron paralel ismc a ambos 

nivelee. Por tlltimo, las cor~elacionee entre variables 
varieron entre procedeni::iae y entre localidade:=. :.~ gue puede 

ser debido & selección o aislamiento y éet: p·~ede i:.ene1' 

repercusione~ en la evolución de lae ~:=:a~iones cuando 

enfrentan ambientes diferentes. 
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CUADRO 1 . CONDICIONES AMBIENTALES DE LAS TRES POBLACIONES . 

No . POBLACION ALTITUD (m) PRECIPITACION (mm) TEMPERATURA ( 'C) 

1 OROTINA 208 2.323.4 26 .o 
2 CIUDAD COLON 700 2587.8 23.4 
3 . MORAVIA 1290 1924.6 19 .9 



CUADRO 2 . COMPONENTES DE VARIACION ESTUDIADOS EN UN EXPERIMENTO DE TRASPLANTES 
RECIPROCOS DE CLONES Y SU lNTERPRETACION . 

EFECTO INTERPRETACION OTRAS CO)(PONENTtS NO TOttADOS 
EN CONSIDERACION . 

f'IJQ S : 

1 . LOC : Localidad. ambiente de Correlac1ón entre los promedios de correlaciones debidas a edad 
s 1e11.bra l os ambientes de s1enbra . fisiológica entre 

rrocedenctas al momento de 
a cosecha. 

2 . PRO . Pr ocedencia . poblaclón Correlación entre promed~os de las Correlaciones debidas a 
de reco lecta. pro~edencias. Correlaci n efectos ambientales 

gen tica entre poblaciones . residuales . 

3. LOC*PRO ln terncc ión P.nt.re Cor~elaciones entre diferencias Correlaciones debidas al 
local 1dad y procr:.adenc 10 9an tlcas de las respuestas método de medición de las 

amb lentales de las poblaciones variables . 

fl!, Y. /\'!OH toS 

1. <;t:H(PRO} Ge11ol1pu thrnl.ru da Co rrelaclones genéticas dentro de Correlaciones 
procrdnnc1a, indtv1duo pob lacione5 microambientales residuales . 
recole~Ladu de cada población . 

s. LOC"GF.N( PRO). Interacción Correlaciones entre Dife rencias 
entr~ la l ocal1dad y el 9enét i cas de las respuestas de los 
9enot1po genotipos dentro de prQcedencias 

al a11b1ente . 

6. ERROR Correlación restante al eliminar 
los demás co•ponentes . 



CUADRO 3. 

FACTORES 

FACTOR 1 

FACTOR 2 

FACTOR 3 

FACTOR 4 
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AGRUPAMIENTO DE LAS VARIABLES CON BASE EN EL 
ANALISIS GLOBAL. 

NOMBRE CARACTERES MAS 
CORRELACIONAOOS 

TAMA~O DEL FRUTO LF, AF. LPCF 

TAMAílO DE LA COROLA DC. LPET 

PEDUNCULOS Y LPI. API. LPC:!:. - " -u---- . 
PEDICELOS APF 

ORGANOS SEXUALES LEST~ LP!S 



CUADRO 4 . 

lPI 

Wf1 -0 .070 

TCll"2 0.181 

ron 0.658 

ror-11 o 230 

B!Rl 0.76? 

ERR2 o 0.l{. 

'ERR3 O MO 

m<t [). 16R 

1l!R5 0.090 

(Jfilll ILS . 

GEJl2 ILS. 

~01 0.431 

PRO'l O.WJ 

10C1 0.9% 
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COEFICIEMTES DE LAS VARIABLES EN LOS f ACTORES ROTADOS DEL TOTAL Y DE LOS 
COMPONENTES POR SEPARADO EN NEGRITA SE ENCUENTRAN LOS COEFICIENTES MAYORES PARA 
CADA VAR IABLE EN CADA EFECTO . LOS FACTORES SE INDENTIFICAN DE ACUERDO AL EFECTO A 
QUE PERTENECEN, ASI: ror~TOTAL . ERR:ERROR, GEN :GENOTIPO DENTRO DE PROCEDENCIA, 
PRO~PROCEDENC I A Y LOC:LOCALIDAD . 

APl l...PCI oc: l.Pf.T LEST LPIS LJ>f APF lPCf LF Af ! 
VAR!All· 
ZA 

o .120 · 0. 159 ·O.OSJ ·O.n55 -0 .04B 0.0\4 {1.057 0 .30.~ 0.2-44 0.930 O.V91 29.51 

0.1S5 0.208 0.838 0.9(;.I O. t?I o.2oa -0 .034 O.OS" 0.185 ·0.087 -O .0'26 19 . 71 

0.648 0.4,,U o 11(, o 1(1() O.OllR U I~~ o . .,w 0.4',tí I} \.62 .o nos 0.084 W.71 

0.194 o 311i O JUI o n 2 o . 1f{J. 0.170 .o OM .() ()l3 -0.003 -0.045 -0 .07.1 9 .4~ 
-o .. ,,,., o.·rno n 7-~•º U IW O Mu H • 1ll0 O t:M o :m; -O . 175 -O.l>l3 0.()25 27 . lti 

o I)~,;~ o o~ o 061! o 05() • l> 0(}11 ú OilO ·0 .085 O IB7 0.267 0.960 (J .'157 19.SI 

OWI\ O 01N (1, 4,w:r'~ 0.9'11 o. 11'1 o \71 ·O.ll77 -0.0.'.iG (}.207 -0 .096 -O .017 11.1i 

.. ¡r,1 o l14 ·O OHJ Cl.003 n.001 · 0 .1>:16 0.815 0.634 0.69? o.mm 0.163 9.9! 

o 1()4 0 .193 D.U2 (>. 113 0.878 o 841} ·0.[)!16 0.121 ·0.043 -0.044 .{l.00\ ~ .5! 

h' .3 11 .$. 11 .S. lf .S ·l>.256 ·D .086 0.065 0.121 il.407 0.9:58 0.968 38 . 3~ 

" .. ,, 11.s 11 .s. ~ s. 0.887 0.324 0.474 -0.212 0:153 0. 193 0.065 32.8¡ 

O.Rl6 -O .S74 0.018 ·0 .27{) )(.s. t.om li .s. t.U1 -0 .636 1.039 1.063 80.01 

·0 .96S 0.888 1.11.ll 1.001 tu . 0 . ~56 N.S. -0 .3&3 D.884 -ij ,281 .Q .{)83 4l.OI 

1.033 t.O'l6 0 .995 1.001 1 . 061 t.on H.S . 1.030 N.$. N.S. N.S. 100.0i 

NOTA . SE srLECCION~RON UNICA~ENTE LOS rAC'l'ORES CORRESPONDIENTES CON RAIC~S CAH ~C1'ERI5TIGAS ttAYORES DE 1. * VARIABLES SIN EfEC:'l'O SIGN!fIGATIVO DEL COtlPON'E:N'r~ . 
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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 
TAMA~O DEL FRUTO TAMA~O DE LA COROLA 

G.L. s.c . F Pr>F s .c. F Pr>F 
:oc 2 1.02 0.75 0.4757 N.S. 27.96 15 . 02 o. 000.::_ **** ?RO 2 23.50 17.23 0.0001 **** 15.19 8 . 16 0.00(14 ~** 
GENCPRO) 54 103.58 2.81 0 . 0001 **** 55.10 1.10 0.3252 N.S . 
LOC*PRO 4 5.19 1.90 0.1124 N.S. 2.86 0.77 0.5479 N.S. 
LOC*GEN 88 56.75 0 . 95 0.6101 N.S. 67 .64 0.83 0 . 8400 N.S. 
:!'ror 165 112 . 54 153.61 
Total 315 311.41 310 . 11 

FACTOR 3 FACTOF~ 4 
PEDUNCULOS Y PEDI CELOS ORGANOS SEXUALES 

G.L. S.C. F Pr>F s.c. F Pr>F 
:.oc ..., 

" 15.56 12. 65 0.0001 **** 5.15 4.01 0.0199 * ?RO 2 l. 41 1.15 0.3202 N.S. 4.49 3.50 0.0326 * 3:'.N< PRO) 54 49.22 1.48 0.0312 * 71. 78 2.07 0.0002 *** :.OC* PRO 4 1. 60 0 .65 0.6269 N. S. 5.98 2.33 0.0581 N.S. 
:OC*GEN 88 52.22 0.96 0.5687 N.S . 39.00 0.69 0.9727 N.S. 
.=.rror 165 101. 49 105.95 
::.tal 315 227 . 99 240.80 
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CUADRO 6 . RESULTADOS DE LAS COMPARACIONES HULTIPLES DE LOS 
PROMEDIOS DE LOS FACTORES EN LOS ANALISIS DE VARIANZA. 
POR EL METODO DE SCHEFFE . 

VARIABLES 

l . FRUTO 
2 . COROLA 
3.PEDUNC_ Y PEDIC . 
4.0RGANOS SEXUALES 

EFECTOS 

LOCALIDAD 

N.S. 
MOR ORO CCOL 
MOR CCOL ORO 
MOR ORO 

ORO CQQL 

.:xxJL! CIUDAO COLON• ~iOR=MORAVIA. ORO:O~!KA 

s.s.~ ~I~ D!PERENClAS SIQ~IFICATIVA6 

PROCEDENCIA 

ORO MOR CCOL 
110R CCOL QRQ 
t-i.S. 
MOR ORO CCOL 



CUADRO 7 . 11NIRICES DE CORREL/l.CIO:NI:S PARA C.i\DA U00 DE lOS OOHFONENIBS. 

A. 

J,PJ 
/\I '1 
1 .1 ' : ( 
)1 : 

1 !1·p; 1· 
1 ,I "ir 
1.1 ' I t l 
1.1 'I•' 
Al ·1·· 
' .1 , :11' 

1 .i" 
f\I·' 

LPI 

1 DIJO 
f l •111( , 
1 t • I f .¡ 
11 11 1·1 
f 1 • j i ,, j 

11 t 1l~J 
11 11 
l l , ,11. 
1 1 1 j ¡l 1 
1 1 1 J .'1 ' 
1 1 1 1 lt ' 
11 l l'l 11 

APT 

ei •1 ' 1r, 
J 1 11 JI 1 

1 1 •I 1 ; 
1 1 lf 11 1 

11 ~,J~ 
( 1 rt1~ 
1 1 ¡ . , 1 ~ 

! 1 1 { 1 
11 ,\1, ~ 
11 11r ,, 1 

t 1 111 1 1 

11 l lUU 

B. 

L.K:I OC LPITT LE5T LPIS LPF APF 

11 ··H,1 U ·u.M O. 289 O. 222 O. 274 O. 202 O. 128 
! 1 . , 1.: 11 1r tl l n 326 n 24?. o 257 o v1 1 u 257 
1 1 111 i 11 1-¡q 11 ~~ .( i n :...:(n 11. l°l'"J r l onri ri 'l ?.U 

1 1 i·j' i 1 1 "'• ) t 1 11' ltl 11 1 H 1 1 11 1·1 l 1 l l'l, 1 n 1 .IUJ 

~ ~~ M 11' f.t '~ ! !~IK ; 1
1
1 ¡;;1,1}) : : . ;~:- t;, :~ :::111' ~-: · ~ :~ft: 

r¡'¡'~ H ~ •1 11 '.11 H 11 U 1:.-: :l.. l llJJ í l , 1 IV I IJ t JiJU 
1fl 1 Q Ll l. l 1 11 l :; 11 11_11. - 0 . U!'.YI '.l Ul..)U U 329 

11 L :1 1 q 1 f,11 11 11f.;i1 J u 078 0. 080 o. 3zg 1. üCll 
M 1 l. , t I 11 11 ¡ u U81.=i -o. 044 -o. 023 O. 341 o. 262 
l I 1111'. : LÍ '11. 11., U. 146 -0. 058 - 0. 088 0 . 060 0 . 193 
u ll·'l'.l -o 060 -o. 060 o. 003 -o. 039 o. 114 o. 258 

GmJ'1Tiü DEN1ID PRXI:DENCIA 

LES'T LPIS LPF APf' LlCT LF 

LEcr LF AF 

O. 076 -0. 038 O. 010 
o o::i6 ~o o:ts o ooo 
U 'I t ?. O. 092 - 1.J n:I :1 
11 112·11 > n. •J l')G L1 O( ,IJ 
1 I, 1 lf l~~ 1.1 . 11 .. 1,6 l) , UGI 1 
1 ·1. l1·11 .. 1 n H~1 ) n IJLn 
(J 112 • .1 u ljl ~[¡ u u: j i) 
(J J 1J j O D6U 11 ·1 '..I ·1 
o 262 0. 19J ü 2~)0 
1.00J 0. 268 o 314 
O. 268 1 . 000 O. 903 
O, 314 o. 903 1. 000 

LE5T 1 . 000 o. 792 0. 141 - o. 310 o. 536 -0, 086 -0. 153 
LPI S O. 792 1 . 000 O. 267 -0. 021 O. 342 O. 060 -0. 026 
LPF 0 . 141 O. 267 1 . 000 O. 001 O. 375 0 . 119 -0. 040 
APF ~O . 310 -0 . 021 O. 001 1 . 000 - 0 . 053 O 542 O. 593 
LFCF O. 536 O. 342 O. 375 - 0 . 053 1 . 000 O. 544 O. 438 
LF -0. 086 O. 060 0 . 119 O. 542 O. 544 1 . 000 O. 976 
Pi' - 0 .153 -0. 026 -0. 040 O. 593 O. 438 O. 976 1. 000 

79 
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C. IOCALIDAD 
LPI API U:CI oc LPET LES!' LPIS APF 

LPI 1.000 1. 058 0 .951 O. 9Z'l O. 911 1.175 1.111 1. 034 
API 1 .058 1. 000 1.109 1 . 042 1.050 1 .065 1.085 1.081 

LK.I 0 .951 1.109 1.000 1.037 1.042 1 .088 1. 171 1 . 029 
oc 0 .927 1 042 1.037 1.000 1.003 1 .052 1.141 0.971 

LPET 0 . 911 1 050 1 .042 1 . 003 1.cm 1. 076 1. 181 0 . 954 
LEsr 1 .175 1 . 065 1. 008 1 . 052 1 .076 1.00J 1. 011. 1 . 259 
LPIS 1.111 1 . 085 1 171 1.141 1 . 181 1-011 1. 000 1.126 

APF 1 . 034 1 081 1 . 0'29 0 . 971 o.gs4 1.259 1. 126 1 . 000 

D PRX:EDENCIA. 
LPI API ucr oc c.rer LPIS APF LOCr LF AF 

LPI 1. 000 -0. 467 O. 709 1 . 109 O. 954 O. 995 -O. 013 O. 7C1l O. 223 O. 405 
API -o. 467 1. 000 - 1 . 521-1 .028 -1 . 398 O. 261 1 . 352 -1. 519 1 . 192 1 . 069 
LECI O. 709 -1 . 521 1. 000 O. 856 1. 040 -0. 233 -0. 911 1 . 071-0.854 -0. 683 
1x: 1.109 -1. ozs o. 856 1 . ooo o. 958 o. s3z -o. 2B3 o. B4B -o. 199 o. 014 
LPE:11 o. 954 - 1. 398 1. 040 o. 958 1 . 000 o. 196 -o. 707 1. 053 -o. 524 -o. 322 
LPIS O. 995 O. 2'61 -0. 233 O. 532 0.196 1. 000 1. 066 -0. 224 O. 942 1. 083 
APF - 0. 013 1. 352 -O. 911 - 0 .283 -0. 7'Jl 1. 066 1. OJO -1. 004 1 . 124 1. 32.6 
LECf O. 702 -1. 519 1. 071 O. 848 1. 053 --0. 221 -1. 084 1. OOJ -0. 947 -0. 766 
Lf o 223 1 192 -0 . 854 -0. 199 -0. 524 o. 942 1 . 424 -o. 947 1. 000 o. 989 
M O. 405 1. 069 -0. 683 0 .014 -0. 322 1. 083 1. 326 - O. 766 o. 989 1. 000 

(OONrINUPCION CUADID 7) 
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OJADOO 8. FRB:UENCIA EN QUE ros VARIABLES APAREX:::EN EN EL tfIS11) 
GRuro DE CADA EFEr;ID mN RELACIONA LA FRECUENCIA 1DTAL 
EN QUE APARR:EN ALGUNA DE At!BAS VARIAB:Le3 EN LDS 
EFEL"IOS. 

LPI API LECI oc LPET LEST LPIS LPf APF LfCF LF 
LPI 
API 2/3 
LFCI 314 2/3 
oc 2/3 113 213 
LPEr 2/3 113 2/3 313 
LESr 1/4 1/4 1/4 1/4 114 
LPIS 1/4 1/4 1/4 1/4 1/4 3/4 
LPF 0/4 0/4 014 0/4 0/4 1/3 1/4 
APF 1/4 2/4 114 1/4 114 114 214 1/4 
LFGF 1/4 1/4 114 1/4 114 1/4 1/4 213 1/4 
Lf 014 1/4 1/1 0/4 0/4 0/4 1/4 0/3 2/4 013 
AF 0/4 1/4 114 014 014 0/4 114 013 2/4 013 3/3 



ClJADID 9 . PRJ11EDIOS FOR U::CALIDAD Y PID:EDElC IA DE lDS CENIIDIDES DE LAS 
NUEVE CDt1BINPCIONES DE LOCALIDAD Y mx::EDEN:IA DE LAS P.Ril1ERAS 
I05 VARIABLES COONICAS . 

VARIABLE CAl'DNICA 1. VARIABLE CAIDNICA 2. 
VARIANZA EXPLICADA 46.02% V~ EXPLICADA 24 . 74.% 

LOCALIDAD Pí!X:l;Df:NCtA LCCALIDAD PID:EDENCIA 

-0 1:-1H7 -0 . 5666 -0. 4148 0 . 6861 

-0.1678 -o 1'789 -o 1401 -0. 6705 

1.0411 1. 0311 O. 3064 -0.2641 



LOCALIDAD OAOTINA 

"' 
... 2-
< 
~ 
~o 

·+ 
,,. - ... -f. .; • 

u 

~ -2-

~ 
a: 
~ ~· 

+ 
-e ' 

-5 4 ~ o , 2 3 "' & 
VARIA8l1! ClAHONICll t 

• PAOO Qf1QllNA +- PROC OCOLON • PROC M~VVl 

LOCALIDAD CIUDAD COLON LOCALIDAD MORAVIA 

3 

.... ;,·- 118 . . 
~ ' . "" ·I· ·•·. . .... : + • 

o ~ . - •.. . • ·t- • ¡., - . -+.: .j. + . ... 
lll llf + 

> .. 2 - + 

., 
· :I ·2 ' o 2 3 "' 111 

VAfllAn& r! CAHoN!CA 1 

' l'n<X,: 0 110TIN" .. f'f10C CCOl.ON • Ptloe M O AAVIA 

I:rGURA 1. PRIMERAS DOS VARIABLES 
PROMEDIOS DE LAS NUEVE 
PROCEDENCIA. 

s 

... 2 - • • 
+ 

.. • •• i ·- + . -
. :t: 111 - . .. 

...... .. JI' 
'· o -t! +~-:..-+ 
~ 

+ • 
•1 • +t llC 

;,.: --;! - + 
.., . 

~ ..;z ., o 1 2 5 "' lt 

VARIABU: CAN~1CA t 

• PRCX: ORO'tlNA ·!- PA0C OCOLON • PROC M~VIA 

CANONICAS QUE SEPARAN LOS 
COMBINACIONES DE LOCALIDAD Y 
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1 
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A 
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PROCEDENCIA 

o 
R 
o 
T 
1 

N 
A 

e 
• u 

D 

"' D 

CI 
<> 
l.. 
o 

AFJ 
\..F , 

LPCP' 

OROTINA 
LPt API 

l .. J>... l.PUl 

l.f-.1 APf 

N LPf' LP19 

~ LPA:! 

A LPCP"v 
V 

LPI API 

OC LP' 

LPET LPCr 

OC LP' 

LPeT LPCr 

LPCI 

LP: 1 DC 

LPET LPCF 

1 
A n 

,/Ll!•T 

CIUDAD COLON 
LPI APt 

oc 

LPft LPle 

API 

J oc 

/"' LPeY ,,,. .,, .,,. ., 
.,,,"".,; ""~ Ll!•T 

LPfl' LPl9 

LPI API 

~• LPCI 

APP' o 

MORAVIA 
LPI AP1 

°' o 

/ 

"' 
/ 

l .. Pf" LPf8 

LPI API 

oc 

LPET 

" LPCI 

oc 

/LE9T 

LPP LPlá 

LPI API 

oc 
[

OC LF 

- LPET LPCF--~~~__,~~LPET 

o 

LPF LPIB 

'> LEST 

LPf' LP18 

FlGlJRA 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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Ccp1t ulo I II 

EFECTOS GENETICOS Y AMBIENTALES EN 
Lll.. VARIACION DE CARACTERES 

VEGETATIVOS EN TRES POBLACIONES DE 
soianum america.nuin Hill_ 
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Se rea : :=~ ~ -.-Ui!ll!!l±~1C.I!!!::;:;..:;- ~ ~raaplantes recíprocos de 

e lonea pare •=-~...,. .llm9-; e ~---:.ae genético y ambienta. l de 

l a dífere~~:~=.:..:it. .-e- ••1!1!:2·+~~~:.e::-~ vegetativos, entre tre~ 

poblacion~s =--~~ ··•Pf"'!I • ~=-~ oc.::·e. ( Solanum americanum 

Mi l!. ). ~;~~~ ;r=C~~-w;~, .. ml!!~s ~ ~r.J.-~e~tran eituadae a lo largo 
del ámbi ~c. 

Rica . 

::.:..r.:~n· 

'=~;. 

la especie en Costa 

caracterea rnorfológicos 

vegetativos. :~ :31!' ' • • • -. -:__-<¡:z de tallos> y se incluyó 

variables que- !"":.::.:~ ei. Onem- ~·-;.:;i tectónico de la planta . 

Se encontró ~~e ~~ .·.ec~~:!~ genética y ambiental a 

las diferencies ~":....~ ;.s*f...--; . .-..-.~ ~:::. t.odae las variables, a 

excepción del =-===e *' a ~=·~ ~..::.e n.o mostró diferencias 

genéticas en'tre ;:.-..e-- ..., ,, ~ ·:,j:.t.ribuciones de ambos 

componentes ft:e ~~.-. ~ ~::::--:: .j~ las seis variables 

analizadaa pcr se;;:~~ 
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INTRO.DUCCION 

La variación de loe caracteres morfológicos ae encuentra 

comúnmente estructurada entre· y dentro de las poblaciones de 

plantas ampliamente diztribu1da3 (Heelop-Harrison 1968, 

Briggs & Waltere 1984). Parte de esa variación puede 

permitir a los individuos eobrevivir a loe ambientes que 

afronta {Tureeson 1925}. o se~ consecuencia de un aislamiento 
y diferenciación ale~ tC•!" i =.. Esta variación puede ser debida 

á ~eapue6tae de lee plan~as a los ambientes de eiembra, o a 

diferenciación genétíce e~tre poblacione5 (Falconer 1981). 

La diferencia cie alti~ud entre sitios que habita una 

especie puede con~ribuir a las diferenciación entre 

poblaciones, debido a a~s:~:er.to y a condiciones ambientales 

contrastan tea. Las di.:'.e!'e::..:- :. ~~ fisiológicas y morfológicas 

pueden permitir e la: ~:~~es adaptarse a ambienteE 

contraatantes (Clausen -.. ~:. :941 ) . Evidencia empírica ha 

demostrado que la difere~: ~a =! 5~ adapta~iva en plantas puede 

darse a distsnc1as ce~~~~ ~ei~ & Bradshaw 1966) y en 
periodos tan cortos ce=: ~9:9~as de aftos (Lotz et al¿ 1990i . 

Si las dife~encias ~c~:~: : ~:~ag e~~~e poblaciones son el 

producto de selección ::~ : ·..::-~ : . Be ~spere.rá que la diferencia 

genética entre poblaci:·:-.e: :e! Pa!'alela a la diferenciación 

plástica de los indivi~~== ~- ambiente (Gurevitch 1992. 

Melgar 1994 ) . 

Los car&cteres veg~:~:~vc~ permiten a la planta :levar a 

cabo las funciones de 'tr-a.;.~;:·: ~:e. fotosíntesis y sos.:én . La 

fotosintesis es influe~c:~c~ ?Qr aspecto5 fisiológicos y 

morfológicos de las hoja~ ' Givnish 1979) y pe!' la disposición 

espacial de las hojae ~ .;;-..:~ ds;:-;;,de de :s. arquí tecture del 

tallo. Esta arquitec~~~e ?~• ~ ~ ~e~ exp~esada en medidas de 

longitud de l os entrenudos a.::gulcs entre las ramas . 
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En el presente trabajo se estudió la variación de 

caracteres vegetativos en tres poblacíones de híerba mora 

CSo lanum americanum Mill.}, situadas a diferentes altitudes, 

mediante un experimento de trasplantes recíprocos de clones. 

Se midieron ca~acte~ee de la hoja y de la arquitectura de los 

tal los. Se estimaron las contribuciones de los componentes 

genético y e..mbiental entre poblaciones, y se compararon las 

diferencias fenotípicas de las poblaciones nativas con las 

respuestas ci~ la6 plantas no nativas al ambiente de 

crecimien~o. 
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MATERIAL Y HRTODOS 
RSPECIE DE KSTUDIO~ 

La hierba mora ( Solanum americanum Mil L ) es una de laa 

especies solanáceas más ampliamente distribuida (Woodson & 
Sohery 1973 ) y se le encuentra en América~ Euraaia y 

Australia rEctmonds 1972 ) . Es u.~a herbácea de vida corta o 

anual y raramente ~lcanza has~a 1. 5 m de altura. Posee 

inflorescencias e infructescencias en forma. de cimas extra 

axil a ree baetante condensadaB (umbellformea) (Ogg e~ al. 

1981 ). La inflorescencia po.see variae floree y el pedúnculo 

es delgado y no ramificado (Woodson & Sche ry 1973 ). Las 

flores miden hasta un cm de diámetro. Los f rutos son bayas 

negras lustrosas con un diámetro de 4- 8 {-15 ) mm (Stebbins & 
Paddok 1949, Woodson & Schery 1973). Posee un número de 

cromosomas n =12 {Woodson &: Sche!'y 1973) . Algunos ens.ayos 

sugieren gue esta plante es principalmente autopolinizada; 

sin embargo, la exoseuni a ~~~t:blemente ocurre (Henderson 

1974 , Edmonds 1979 ). ~.rar.~e l os e nsayos en e l c ampo, se 

obaerv6 que las flores e~an vi5i~adas por varias especies de 

abejas , de las Ia.?C.iliae Ha:ictidae y Heg8chilidae . Es una 

especie común en áreag re~ie~~ement e perturbadas y es muy 

variable (Ogg et al. 1SE:. s~tilling 1981). En Costa Rica se 

encuentra en altitudes ~~e van de cerca del nivel de l mar 

hasta 1370 m. aunque e-s es.~asa .a elevaciones i nferiores a los 

300 m (Heiaer 1955 ). 

RRCOLKCCION Y MULTIPLICACION DRL MATERIAL EXPERIMENTAL: 

Se t"ecolectaron .alrededcr de 20 individuos ~n tres 

localidades. entre los Eese; de agosto y oc~ub~e de 1992 

ccuadt'o 1 ) . 

La recolecta se realizó L~dependiente del mi~roambiente. 

La di5tancia mínima entre una planta ~ otra f ue de l OOm. 
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Esto permitió disminuir la posibilidad de recolectar 

i ndiv iduo s emparentados {Harb erd 1957, Heslop-Harriaon 1964). 

Por lo tanto, cada p l anta ~ecolectada fue consi derada un 

genotipo distinto. 

Las pl antas en el campo se recolectaron completas. Se 

colocaron debidamente identificadas en bolsas plásticas y se 

agregó agua, para mantenerlas vivas durante el transporte. 

En el invernadero se dividieron los tallos en nueve 

fragmentos de por lo menos tres nudos, para tener replicados 

de l os mismos genotipos. La base de cada fragmento fue 

sume rg ida 5 segundos, en una solución de Acido Indolbutiríco . 

500 ppm en alcohol al 70% (mé~odo de inmersión en solución 

c oncentrada, Hartmann y Kes~e~ 1987). Luego se sembraron en 

arena de río en recipien~=s plásticos individuales. Se 

mantuvieron en el invernadero por un mínimo de tres semanas 

hasta que enraizaron. 

ENSAYO DE CAMPO: 

Tres réplicas de cada ge~ctí?O fueron traspl antadas a 

cada uno de los lugares de d=;.de se recolectaron . La siembra 

se realizó de l 21 a: : ~ d~ oc~ubre de 1992; ae limpió el 

terreno de otras plantas y ee prepararon hileras con azaci6n. 

Se sembraron las plan~as espaciadas 60 cm. Esto ee hizo para 

evitar la competenc i a . debido a que ésta puede aumentar l a 

varianza y de est a ma::e~a oscurecer las relaciones existen~es 

(Briggs & Walter~. 19e4 . Se sembraron las plant as de manera 

que las plantas vec:.::as forcaran un hexágono alrededor de 

cede Planta. La dispc-si~ i é-n de las plantas en e l c ampo fue 

a l azar, y se regaron cada cuatro días cuando hizo falta 

precipitación. No se ag~e~ó fer~ilizante n i pesticidas a l a s 

plantas en el campe·. 

Se dejaron crecer los individuos en el campo hasta que 
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alcanzaran la fase reproductiva y se cosecharon ramas . Las 

plantas en el campo fueron cosechadas primero en Orotina, 

donde crecieron más rápidamente y luego en Ciudad Colón y 

Moravia . Se recolectaron dos ramas por réplica y se 

realizaron las mediciones en los órganos deade el ápice hacia 

la base . Las medi ciones ae realizaron con un calibrador y un 

transportador . Las variables medidas fueron: l . l ongi tud de 

las primeras seis hojas; 2. anchura de lae primeras seis 

hojas ; 3 . longitud de log primeros cinco entrenudos~ 4. 

primeros cuatro ángulos l, entre rama y tal l o (Fisura 1 ) : 5 . 

primeros tree ángulos 2 , entre ramas consecutivas (Figura 1 ) . 
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RESULTADOS 

Se realizaron análisis de varianza para lae medidas de 
las ramas y hojas , para conocer si los componentes genéticos 

y ambientales contribuyen Eignificatívamente a la variación 

observada. mediante el procedimiento GLM (SAS Inc. , 1985). 

En dicho anál i sis se incluyeron loa efectoe enumerados en los 

Cuad~os y las inte~pretaciones biológicas de loe ef ectcs se 
encuentran en el Cuadro 2. En las variables de tamaño de las 

hojas , se incluyó un análie:.s de covarianza para estudiar 

variación en la forma. Pe.:!'a dicho análisis ee utilizó como 

variable dependiente el ancho de la hoja y como covar i able l a 

longitud . Este análisis se basa en la existencia de 

relaciones lineales en~re variablee . En el caso de la 

longitud y el ancho de la he-ja.,. l a linealidad de la re l ación 

fue comprobada por inspecciór: v!.s"..la:. . Por medio de est.e 

aná l isis pueden estud:.arse c:!ere~cias en la forma de las 

hojas (Gurevitch 1992 J . 

Los resultados de _a eva:~a=:6~ de los efectos de las 

variables longitud ae -~s er-~re~~d~s y los dos ángulos se 
encuentran en el Cuad.!'c· 2. ~ p·;.:.e:ien observar diferencias 

genéticas entre y d~~~r= ~e ;~b:aciones para estas ~res 

variables Y existen di:~re~~:as ~~ :e expresión de estas ~res 

variables entre l oe ambis:;.~-e5 de s:.~mbra . así como er.tre los 

microambientes dentro de cada p;>-rcela . Se ent.iende pc·r 

microambiente el conjunt.c de fec'!:o!'e~ bi6ticoe y abióticos 
del lugar donde se encue:i~.!'a eei::.o:::-eda. ce.de. repli·::;;:. Se 

observó dif erencias entre la8 ra!:aa ce cada rép!1ca . debidas 
al desarrollo Y la posici6~ deeje ;_ áp:ce hasta la base 

determinó diferencias sólc e~ : as va!':.able~ longitud de l 
entrenudo y el ángulo 1 . 

Existen diferencias gené~icas de la plastic idad entre 
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gsnotipos en las tres variables. Sin srnbar~o. a~ ob~erv6 

diferencias genéticas de la plast icidad poblacional 

únicamente en la longitud del entrenudo . Las diferencia; 

genéticas entre poblaciones de las longitudes de los 

entrenudos no son iguales para todas las posiciones. Por 

otro lado , las ~espuestas a los ambientes de las localidades 

de siembra no son homogéneas para las variables longitud del 

entrenudo y ángulo uno . entre las medidaa hechas a distintas 

posiciones desde el ápice . 

Las medidas de las ... - -- == 
-·- ~ -- ~ienen un patrón de efectos 

significativos semejante e~:~= ellas {Cuadro 4 ). La única 

diferencia entre ambas re=:~= en que el ancho no mostró 

diferencias geneticas e~~~~ poblaciones , mientras que la 

longitud sí. Para ~ : es~udio de: ancho corregido por la 

longitud, primero s.; e ·.-a-"..!~ _a existencia de diferentes 

relaciones entre amb;; ·.· :!":.=.~:es en los die~intos efectoe del 

modelo, y se encontré ~~~ ~x:s~e~ ¿:.=eren~es pendientes entre 

Debido a le. 

dificultad de comp=...!"' ~~~= ~ e~~~~ ~=:-a= ~~nes con un modele tan 

complejo , se dec~¿~: ;:..=~: ~= ~~:u- ~ : modelo y se hizo la 

suposición de pendie~~es hoscE~~eas . La consecuencia de esto 

es que cualquier var~ac!én d~~id: a las diferencias entre 

pendientes contribuye a: ~~~:~ e~ el modelo simplificado . 

Sin embargo , la propc~=:. :~ =e ~a~::.r~za explicada por el 

modelo reducido (94. 1% • =~ diS!:::~~uy6 mucho con relacíón a la 
varianza explicada ?O~ ~: ~:= ~~~pleto (95.6%). Con la 

suposición de pena.ien'tee r:.:: ::.:g~:w. :.=..~ . ee encon~ró q ue todos 

los efectos, excep-co y:.::::. :.· _: :.:-.:e!'~::~ién localidad por· 

procedencia, muesi:ra.r. c.: : ~.r-e:.~ :.:.s ~ : g:-.:. ::. :::a:. :.;·::.s de forma 

( Cuadro 4). 

Debido a que =~:= análisis, la 

ea mayor que :..:.-:. ~,;. -.-.. 

~--- ~-- --- :...:i.formada en los 
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Cuadros 3 y 4 CRice 1989). Para solucionar este probl ema. se 

aplicó el método secuencial de Bonferroni para controlar el 

nivel de significancia a 0.05% para cada efecto (Rice 1989 ) y 

se encontró que e6lo deb€ descar~arse la signif icancia del 

efecto de rama de la variable longitud de la hoja. El re5to 

de los efectos son significativos a un nível de probabilidad 

de 0. 05% entre variables. 

Para estudiar la importancia de cada efecto en explicar 

la variación to~al. se e~~imaron los componentes de varianza 

por medio de l proceci~mientc VARCO~..r.P (SAS, Inc. 1985) . El 

método empleado fue e: i~ ~áxilo.a verosimilitud restringido 

(REHL). Esto se hizo~~~~~: l!lOdelo completo , incluidos loe 

efectos considerados !:; ~e- y pa~e lo5 efectoe aleato~ios 

dentro de poblaciones. ~- e ! p~imer caso~ se estudió la 

contríbución relativa de ~ada efecto. y en el aegundo , se 

obtuvieron estimaciones de :~s c~e:icien~es de determínacíón 

genética o heredabil i =a ~ ~~ =~ :r:~lic sentído {Falconer, 

1981) , dentro de poblaci~~e: . 

Los reeultadoe d~ :e ~ : ~~~~~en~es de las estimaciones de 

los componentes de varia:.=~ ~ ~ =~~~entran en los Cuadros 5a y 

5b , para las estimac:LJ~s ie ~cdo~ los efectos . y en el 

Cuadro 6 para la heredat::~ =~= : :os componen~ee ambientales 
dentro de poblaciones. 

Para corrrpar-ar- los x~c~:::_.:: ~ D= los caracte!~es entre 

localidades y entre proce==~~:~=- ee realizaron es~imaciones 

de loe promedioe por el mé~~d~ de -º~ minimoe cuadradoe (PROC 

GLM , LSMEANS; SAS. Inc . 1965 . Lo~ promedios es--;imados de 

est a manera fueron comparadc-5 er.tr~ s~ para detectar 

diferencias estadisticamen~e s:gr. i=~ca~1vas. (LS~EANS/PDIFF; 

SAS Inc . 1985) . Se estimerc~ y com?araron también los 

promedios entre las nuev~ ccmbin~c~one~ de localidades y 

procedencias. Es to fue ce~ e: objetivo de conocer si los 
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individuos no nativos tendieron a asemejarse a los nativos 

cuando fueron sembrados juntos. 

Para poder obtener las estimaciones por el método de 

mínimos cuadrados hubo neceeidad de Bimplificar el modelo del 

análisis de varianza . Se incluyó sólo l os efectos de 

localidad, procedencia. genotipo dentro de procedencia y la 

interacción entre localidad y procedencia . para las variables 

de hoja solas. Además de eetoe efectos, se incluyó la 

longitud para el modelo de: ancho corregido ~ y le posición 

para la longitud de entrenudos y les dos é.ngulo6. 

LaB estimaciones d~ lo~ pro~edios para las procedencias 

y localidades de siembr-a ~ienen patrones diferentes {Cuadro 

7) . Por un lado. en dos variables los promedios de 
localidades y proceden~ ~~ ~ oos~raron patrones opuestos. Los 

promedios de: ancho co~~~é: i~= ?~r la longitud de las hojas 

en las localidadee de s :e::::::- =.. cuest::-an un comportamiento 

opuesto al encontrado e~ - ª~ ~~ocede~cias; a pesar de que en 

ambos efectos . :as p-=t:~c:~~~= ex:~ereas {Orotina y Moravia ), 

son estadísticamer.~e o~=e~~~:eE :~adro 7 ) . Las hojas en la 

localidad de Morav~: ~:~ ::~s a~a~g~ies . al igual que en la 

procedencia de O~c~ir.a : __ = ~::~~~: :ación genética entre las 

poblaciones para :a : : :-_.;, :e _a ~~ja es opuest~ a las 

respuestas ambientalee s::. :~:! : -: ~a.:...:..dadea de siembra . 

Los promed~oe 

concuerdan en le 

de -- ._ . ... 
- ==e_:~aa y 

1. 

procedencia r.ampoco 

Y OCU!'!"!:; el mismo 

fenómeno que en le.; :::. : ::.:: : :e:: poblaciones ex:.remae t .ienen 

ángulos diferente~ e~: ~~ ;::~; . ;>ere el orden de magnitud es 

opuesto . Contrar~~ ~ encon:rado en las variables 

Elnteriores. loe Promed.:_ .:-~ ~,. _.:: :e:. : :..::=j y procedenoiti de la 

longitud del entrermd: . .: ::-. : ·--e::i.=.:-_ .,..... :ae :relaciones ent. re 

las poblaciones C Cuadr~ - • 
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Los análisis de varianza con mode l o s semejant es a les 

emp l e a dos pa r a l oa caracteres ~eproduc tivos (Melgar 1994 } , Be 

encuent ran en el Cuadro 8. 

Con el propósi t o de estudiar si las plantas sembradas en 

una poblac i ón distinta a la original tiende n a aseme j arse a 

las plantas nativas . se realizaron los siguientes cálculos 

para todas las variables con efecto s i gni f icativo de 

localida d y procedencia o inte~acción local idad- procedencia . 
Primero , se obtuvieron l as estimaciones de mínimos cuadrados 

de los promedios de las nueve combinaciones de l oc alidadea y 

procedencia6 . Luego. para hacer comparables las medidas de 

todas las variables, ~e procedió a estandarizarlas. Para 

cada va~iable se proce dió de la siguiente ma.ne~a : a cada 

est i mación se le restó e l promedio total y se dividió entre 

e l promedio de los errores estándar de todas las nueve 

e s timaciones. Con l o5 promedios eetandarizadoe de esta 
manera , se procedió de la ~a..~era s i guiente: a la est imación 

del promedio de una poblac i ón nativa (eembrada en su lugar de 

origen l se le r~stó pr~~~d: o de otra. el valo~ mayo~ menos el 

menor, con el propc::~= de obtener reeultadoa con signo 

positivo. Esta di:~~e~~ ~ ~ e~ comparó con l a resta de las 

diferencias plásticaE =~ : ~= dos poblaciones involucradas , en 

los dos e.mbientes co~p:.rados ; la resta se hizo en el mismo 

or den. Es~o se repi~ió c on todos 109 da~os y variablea, 
inc 1 u ido el anc h ·: · de :a h oj a corregi do p o::l r la longitud 

( Fígura 2). 

Expresado en como sígue : 

SIEMPRE QUE ~i > ~z 

DIFERENCIA FENOT!PICA ENTP..E PROCEDENCIAS NATIVAS : );
1 

- ~: 

DIFERENCI A PLASTICA DE LAS DOS PROCEDENCIAS: ~ - x 
... 1 J.:2 
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Donde. x = promedio de la combinación de procedencia J 
ll 

eemb~ada en la localídad 1. 

Este procedimíento da como resultado díferenciae 

pláBticas mayor~s que csro sí la respuesta al ~biente ae 

asemeja a la diferencia feno~ipica entre poblaciones nativas. 

Asimiemo~ la magnitud de la similitud entre el valo~ de ambas 

diferencias cuantifica el ¡rado en el cual las poblacione5 se 

modifican para parecerse & las poblaciones nativas. Se 

encontraron valor~E positivos en 24 de 36 diferencias 

plásticas. Sin embargo, el coeficiente de correlación de 

Peareon no es sígnifieativamente diferente de cero 

(r=0.1413;p>0.01). 

Para hacer comparables loe resultados de variables 

vegetativas con los de variables reproductivae informada~ 

previamente (Melsar 1994), se obtuvo un valor por réplica 

para cada variable. Dicho vale~ fue el quinto para la 

longitud y ancho de la hoja y la longitud del entrenudo, el 

cuarto para el ángulo 1 y el tercero para el ánsulo 2. Se 
hizo un análisis de varianza con el mismo modelo empleado 
para las variables reproductiv~~-
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DISCUSION 

La variación de la morfolosia de las hojas ha sido 

estudiada en laa poblacioneB naturales (Jeneen ~.al 1993). 

Sin embargo, la única manera de conocer cuánto de la 

variación se debe a modi::icaciones ambientales o a 

diferencias genéticas , es por medio de experimentos de 

trasplantes recíprocos o a un jardín común (Falconer 1981 1. 

Existen trabajos prev~cs en los que ee han encontrado 

diferencias genéticas entre poblaciones , por ejemplo, en 

Achillea lanulosa. Plantago major y Silene maritima, la 

longitud y anchura de las hojas ea menor en plantas de 

mayores altitudes, cuando eon sembradas en un ambiente común 

(Gurevitch 1992 . Turesscr. :2:: ) . Esto posiblemente se dé 

como respuesta a la sele~=~~~ ~~~e condiciones ambien~ales de 

mayor irradiación solar <V:s;: 1970. Givnish & Vermeij 1976. 

Givnish 1979) . a mayor co~~=~~~: de luz ultravioleta B <UV-B, 

Barnes e.ti al.... 1990} o e ~e~2r altura de las plantas vecinas 

en localidades 5ituade~ e =a~:r al:~~ud. 

Esta última !"espalda en dos fuen'tes de 

evidencia . Primero~ la a:~~~a de varias especieB de plantas 

es menor a mayores a~~::~~e~ ~u~esson 1925) . Por otro lado, 

se observa ~ue las p _:..:-_::s 

plantas vecinas tie~je~ ~ 

anchos mayores { Wa!';.;~::;: ~ 

1989) . Sin emba.rgc· . ~: &.v­

por ejemplo, en Polemonium 

crecen en competencia con 

~=~~rar ~anto longitudes como 

=~~gge 1979. Wolff & Va.~ Delden 

~:j: ~ los cesoe se cbserva esto, 

viacoBUm no exis~en dif erenc1ei.~ 

entre poblaciones gue ~~=~e~ a ¿~=~in~as al~itudes (Galen !tl.. 

aL 1991) . 

En el presente ~~abaj ~ ~e ?bserva que la población de 

menor altitud tiene Flan~~e e:~ ;.:jas de mayor longitud . 



103 

semejante a lo observado en otras especies citadas arriba. 

La anchura . sin embargo. no fue significativamente diferente 

entre las poblaciones. El ambiente de siembra tambi én puede 

afectar el tamaño de las hojas, cuando las plantas son 

sembradas en ambientes con temperaturas con t r ola das 

<Gurevitch 19921. Los resultados del presente trabajo 

muestran 9ue tanto l a anchura como la longitud , respondieron 

a las diferencias ambientales entre poblaciones. La 

l ongitud . por su parte, respondió de manera parale la a las 

di ferencias entre lae poblaciones; ee~e hecho s ug i e re que ~es 

diferencias encontradas ent~e las Poblaciones con relac ién a 

la longitud de las hojas son adaptativas . 

Ex i sten otros -:racaj:e e:¡ los gue se observ a que la 

forma de la hoja varía ~~~~e y dentro de poblaciones (Wolff 

1991). Se ha observad:· g~e la diferenc iación genética puede 

daree entre eubdivisione3 de u..~a poblaci ón que crece en un 

ambiente parchado e~ Plantago lanceolata (Lotz .e..t. .al.... 1990). 

La forma ds las hoj ~= r~~=e variar conjuntamente con la 

altura, como en el =:ase· :::.e Achillea lanulosa (Gurevi'tch 

1992) . Capeella bursa-pastoris CNe~ffer & Barte1heim 19891 y 

Solida.go v i rga.urea :·.:.!:'~S5::·:: 1925 }. 

En e~ prese~:= :~~ : - -ª~ ~~ocedencias de mayor altitud 
pr e e.e nte.ron hc2 a5 ¿ : :2!"'.::a ::z:.ás redondeada. semejante a lo 

observado en Achillea lanu losa <Gurevitch 1992) . Sin 
embargo. en est. e e :.: : ~e~?~es~as al ambiente fueron 

opuest as a las dife~~~~:as g~~~~:~a~. puee =: promedio de l as 

plantas cuando fuere:-. s~t:t!'~::as ~:: ~ : :- !.·-· :. ~ produjeron hojas 

más alargadas. Con-:!'e.!":.:: a -e~: ~ ? :: ~ :-.;·::.-: .:::: : 992} encontró 

respuestas al ambie~:~ ~~::~:~s _ - ~~ ~~=erencias entre 

poblaclonee en la ~= ~~~ =~ - ~~ ~:::=-

La 

ambientales si¡!::,:: :. :: :::.-::~ : 

~~: ~~~~~= s =~e~:ra diferencias 

~ E:s =~~ =~~ = ~ ~~ la localidad de 
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mayor altitud. Moravia. Esto coincide con lo encontrado por 

Barnes e!. .al... (1990) en 12 especies de malezas y plantas 

cultivadas. Segün esto6 au~ores, esta manifestación ee ha 

hallado tanto en monocotiledóneas como en dicotiledóneas, 

como respuesta a un aumento en la irradiación con luz UV-B 

(280-320 nanómetros ) . 

Este tipo de luz ee más intenso a mayores altitudes, Y 

aparentemente es uno de los factores que afecta la 

diferenciación ecotipica (Ziska .e..t. ~ 1992) . Debido a que 

la luz UV-B inhibe la fotosíntesis, una reducción de los 

entrenudos y cambios en el disefio arquitectónico podrían 

amortiguar los efectos adversos. mediante una menor 

exposición a ella. Esta idea es apoyada por la existencia de 

mecanismos fisiológicos guíados por luz UV-B . gue regulan el 

crecimiento. Dichos mecanismos son un fotorreceptor UV- B y 

una acción directa de la luz UV- B sobre el metabolismo de 

reguladores de crecimiento, tales como el ácido indolacético 

(Barnes .e.:t aL. 1990). 

Los ángulos entre las ramas determinan la separación de 

las hojas entre sí. y la altura de la planta. Si el ángulo 1 

es mayor, las hojas de las ramas están más separadas de las 

del tallo. Si el ángulo 2 es mayor. las hojas de la misma 

rama están más separadas horizontalmente entre si. aunque la 

tensión que debe soporta~ el punto de unión de la rama es 

mayor. El grado en que las hojas reciben los rayos solares 

verticales es afectada tanto por la forma y ángulo de la 

hoja, como por loe ánS'~los de las ramas . Lae hojae más 

desarrolladas se encuentran en la axila de las ramas gue 

forman el angule 1. 

La irradiación solar es mayor a mayores altitudes, 

debido a que existe meno~ absorción por parte de l os gases 

~O. 0 3 y O y los aerosoles (5eeme~n ~ .al....._ 1979 ) . Puede 
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incluso llegar a ser dañina para la planta, po~ la cantíd5d 

de luz UV-B <Barnea .e.:t .al.... 1990} . Posiblemente, esta sea la 

razón por la cual las plantas en el ambiente de mayor altitud 

presentaron un ángulo 1 menor. Sin embargo , pueden existir 

otros mecanismos para evitar daño por luz UV-B , tales como la 

producción máe alta de compuestos protectores (por ejemplo 

flavonoides, Ziska iiUi. .al.... 1992). Es quizáe esta el motivo 

por el cual la diferenciación entre procedencias no ea 

paralela con las modificaciones ambientales del carácter . 

El efecto del ángulo 2 sobre la captación de luz por 

parte de las hojas es más complejo. Aunque un menor ángulo 
provoca mayor bloqueo de la luz vertical entre hojas vecinas, 

provoca menos bloqueo lateral . Por otro lado, la intensidad 

del bloqueo lateral de la luz de unas hojae por otras depende 

también de la distancia er.~re ellas. y ésta de la longitud de 

entrenudos de la rama secundaria y la primaria. La 

existencia de un menor á.""tgi.xlo 2 poeiblemente esté relacionado 

con una mejor utilización de la luz lateral y una protección 

a la luz vertical, en la localidad de mayor altitud, donde 

existe mayor irradiación de luz UV-E. El carácter 

apa~entemente es adaptativo. 

entre procedencias paralela a 

localidad de siembra. 

pues existe una diferenciación 

las dife~encias debidas a la 

Lo5 análisis de vari anza, con modelos eemejantes a los 

de las variables de inflorescencia e infructescencia. poseen 

una p~oporción de efec~o5 significativos con relación al 

total d~ efectos en todas las variables (40%). semejante a 

los encontrados en los c~racteres vegetativos (43%). Sin 

embargo. los caracte~e~ reproductivos son más consistentes 

entre si en el sentidc de que la mayoria de los efectos 

significativos se encuen~rar. en localidad, procedencia y 

genotipo (96% del total de efectos significativos; Melgar 

1994). En cambio. en los caracteres vegetativos, el 
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porcentaje es menor (89%; Cuadro B L La . , 
proporcion de 

~fecto2 significativos con relación al total cie efectos en 

todas la~ variables, para la interacción entre localidad y 

procedencia y el efecto de genotipo dentro de procedencia 

tienen, valores semejantes entre caracteres vegetativos Y 

reproductivos. Dos de los caracteres vegetativos tienen 

efecto significativo de la interacción localidad-genotipo. 

mientras que ninguno de los caracteres reproductivoa presentó 

dicho efecto significativo. Los resultados tan diferentes 

entre estos caracteres vege~ativos sugiere que tienen meno3 

integración que los reproductiVo6 (Prímack 1987 ) _ 

Posibl8mente, ésto ea debido a que poseen mayor independencia 

funcional. 

Se han he che varioz trabajos que calculan 

heredabilida.d~s de carac-.:er:.s vegetativos y reproductívos 

{Scheiner & Goodnight :92~, Silander 1985. Cheplik & Quinn 
1988. Venable & Burque~ 1989J. De cuatro especíes 

estudiadas, Amphicarpu:m purehii, Danthonia spicata , 

Heterosperma pinatilll) :· Spartina. patena, las primeras dos 

mostraron un pro~~c!c ~e las heredabílidade5 mayor en 
caracteres vege~ativc5 ;~e re?roductivos. Por el contrario. 

en las otras dos~ e ::.. J;:::':::ledio de las heredabilidades fua 
mayor en caracteres !'eproductivos~ Loe promedios de 

heredabilídadee para d:s~ i~~cs caracteres pueden variar entre 

poblaciones de una ~:~ze especie, como ocurre e n tres 

poblaciones de Pla:ntago lanceolata (Wolff & Van Delden 1987). 

Eetoe autoree enco~~~~ro~ promedioe de heredabilidades de 
ca.re.cteree veget.~'tiV05 :::~~·.:-?" ee que los rei::-r-oductivos en dos 
de tres poblaciones estudiadas. En el presente trabajo, las 

heredabilidades de lcE ca~acteres veget~~ivos fueron menores 

que los de los carac~~~€s reproductivos {Cuadro 6, Melgar 
1994) . Si se hace la ~~p=sic1on de que las heredabilidades 

en amplio un componente aditivo 

aprox.irnada.m~nte una baja heredabílidad en 
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caract.eres vegetativos implica menor posibilidad de .respuesta 

a la selección. Por otro lado. la baja heredabi l ídad de 

estos caracteres puede ser debida a una presión de selección 

muy intensa. que agotó la variación aditiva (Falconer 1981). 

La proporción de coincidencias entre diferencias 

fenotípicas de p l antas nativas con las diferencias plásticas 

de poblaciones no nativas. e5 mayor en variables de 

inflorescencia e infruc~esce~cia que para las variables de 
carac t eres vegetativos (93% y 72%. respectivamente, Melgar 

1994 ) . Además, existe correlación significativa entre ambos 

valores en las variables de inflorescencia e infructescencie, 
mientras que para las variables vegetativas la correlación no 

es 5ignificativa . Esto indica que las plantas tuvieron 

modificaciones en la ~isma dirección de lae díferenciae de 

las poblaciones locales. pero la magnitud de esas diferencias 

es independien~e de les de las diferencias entre poblaciones 

l ocales. Esto sugiere que la morfología de los caracteres 

vegetativo s está menc2 fue~temen~e regulada por selección 

natural que los carac~e~es rep~oductivos. 

Los caracteres vege~ativos en este experimento de 

trasplantes recipro~:, s cg clones, muestran un menor 

paraleliemo en tre lae difs~encias genéticas de poblaciones 

nativas y las ¿ífere~::ias debidas al ambiente de siembra, que 

los caracteres reproduc~ivos. Esto sugiere Que existe menos 

presión de selección s~~re la morfología de lo~ caracteres 
vegetativos que sobre la je los caracteres reproductivos, o 

que mecanismos mor!oló5icos y fisiológic~s al~ernativos 

pueden cumplir funciones semejantes. El grado de integración 

entre caracteres vege~a~ivcs también fue menor gue en 

caracteres reproduct i v c·ey posibletr.eGte 

diver-sifice.ción ont:oló&!.ce y funcional. 

por le. mayor 
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CUADRO 2. EFECTOS INCLUIDOS EN LOS MODELOS DE ANALISIS DE 
VARIANZA Y SU INTERPRETACION . 

EFECTO SIGNIFICADO 
l. Loe: Localidad. ambien~e Di:fer-enc1as entre amb ientes 
de siembra. de siembra . 
2. Pro : Proc edencia. Di..f erencias genéticas en t . re 
población de: t'eco 1 ec ta . poblaciones recolecta.das . 
3. Gen (pro ) : Genot i po dentro Diferencias genética.e dentro 
de procedencia. indivi duo de poblaciones 
r ecolectado de cada 
población. 
4. Rep{gen ) ~ Réplica. dentro Diferencias 
de genotipo. individuo microambient&les . 
producto de multiplicación 
vegetativa de cada genotiPO. 
5 . Ramar rep ) : Rama dento de Dif ere ncie.s e..mbientales 
réplica. diferencias ent.r e duran-ce el de sarrollo. 
dos ramas tomadas de cads 
genotipc! . 
6. Loc*pro : Interección e n-:.!"'e Di ferencias genéticas de las 
localidad y procedencia. respuestas de las 

poblaciones al ambiente. 
7. Loc*gen : I nt.eracción en'L.re Diferencias genéticas de las 
la localidad y e l geno'tipc. respuestas de loe genot:ipos 

dentro de proc edencias al 
ambiente . 

a. Lon: Longitud d e :a hoja . Efecto de l a covariable en 
el cae o del análisi s del 
ancho de la hoja corregido. 

9 . Poe: Pos ición or :i .!..:i: :_ Diterencias entre las 
desde el ápice de 1:. r~- .... -- · medidas. debida.e a la 

posición desde el -api.ce . 
10. Loc*pos: interacción Diferenciae entre las 
entl"e localidad y . .;; . 

PoS1C ..:. ~n . pos iciones de l as respuestas 
e.1 ambiente de siembra. 

1 1. Pro*pos; inter a.cción Piferencias e;enéticas ent r e 
procedencia por P05ici6n. pobl aciones de las 

l ongitudes, cuando no L.ienen 
l e. misma dirección en todas 
las posiciones. 



CUADRO 3. 

A. ANGULO l 
EFECTO 
LOC 
PRO 
GEN íPRO) 
REP(GEN) 
RAMA{REP) 
POS 
LOC*PRO 
LOC*GEN<PRO) 
LOC*POS 
PRO*POS 
ERROR 

B. 
EFECTO 
LOC 
PRO 
GENCPRO) 
REP(GEN) 
RAMA<REP) 
POS 
LOC*PRO 
LOC*GENCPRO) 
LOC*POS 
PRO*POS 
ERROR 

c. 
EFECTO 
LOC 
PRO 
GEN( PRO) 
REP<GEN) 
AAMACREP) 
POS 
LOC*PRO 
LOC*GEN ( PRO ) 
LOC*POS 
PRO*POS 
ERROR 
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RESULTADOS DE ANALISIS DE VARIANZA DE 
VARIABLES DEL TALLO. EL SIGNIFICADO DE LOS 
EFECTOS SE ENCUENTRA EN EL CUADRO l. 
GL:GRADOS DE LIBERTAD. se TIPO III: SUHA DE 
CUADRADOS TIPO III, F: VALOR CALCULADO DE F, 
Pr>F: SIGNIFICANCIA. 

GL 
2 
2 

55 
89 

148 
3 
4 

87 
6 
6 

2053 

se TIPO 
7919.30 
5584, 00 
51213~24 
39219.02 
4.1.14E , : j4 

7088.45 
111.1..72 

40587,82 
2535,34 

99:: ... 38 
332.!.59.38 

ANGULO 2 
GL 
2 
2 

4 

" 1416 

se TIPO 
34761.56 
15:;79,86 
f S,332, 59 
~73~4. 19 

l l 8 7 2t0 . 14 
1217 .38 
2Z19.69 

95791,.06 
2181.05 
2725,79 

779190.89 

I!I F 
24.47 
17,26 
5,76 
2.72 
1,72 

14,60 
1>72 
2.88 
2.61 
1,02 

III F 
31.59 
17 .. 25 
3,30 
1.99 
1,46 
1.11 
1.01 
2.02 
0.99 
1.24 

LONG~TJD DEL ENTRENUDO 
G~ se TIPO l!I F 
2 1855.05 9,16 
2 5858, 54 28,61 

55 2~566.65 5~75 
89 50893.04 5,53 

14E ~54 17 .90 2,98 
4 ~!.2534 ~ 2e. 
4 7 5 ;.e;,99 

87 ::.:::-10 :!...62 
8 20 54 .. 51 
B C :i 2i~ ~ 02 

2689 2767 18 .89 

1002,44 
18~2!? 

6 . 60 
2, ~'º 
7 .94 

0.0001 
0,0001 
0>0001 
0,0001 
0,0001 
0 ~ 000 1 
0,1433 
0,0001 
0.0159 
0,4081 

0.0001 
0,0001 
0,0001 
0,0001 
0,0005 
0,3311 
0,4018 
0.0001 
0,4113 
0 .2926 

0.0001 
0.0001 
OtOOOl 
0.0001 
0.0001 
0~0001 
0 . 0001 
0.0001 
0.0107 
0,0001 

Pr>F 

Pr»F 

Pr>F 

**** 
**** 
**** **** **** 
**** N.S . 

**** 
* N.S. 

**~* 
**~* 

**** 
**** 
*** N.S. 
N.S. 

**** N.S. 
N.S. 

****' 
**** ****" 
**** 
**** 
**** 
**** 
**** 
* 
**** 



CUADRO 4. 

A. 

EFECTO 
LOC 
PRO 
GEN<PRO) 
REP<GEN) 
RAMA(REP '1 
LON 
LOC*PRO 
LOC*GEN(PROl 
ERROR 

B. 

EFECTO 
LOC 
PRO 
GEN( PRO) 
REPcGEN) 
RAMA (REP) 
LOC*PRO 
LOC* GEN (PRO ) 
ERROR 

c. 

EFECTO 
LOC 
PRO 
GEN<PRO ) 
REPíGEN) 
RAMA<REP} 
LOC*PRO 
LOC*GENíPRO J 
ERROR 
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RESULTADOS DE LOS ANALISIS DE VARIANZA DE 
LAS VARIABLES DE HOJA. EL SIGNIFICADO DE 
LOS EFECTOS SE ENCUENTRA EN EL CUADRO l_ 
GL:GRADOS DE LIBERTAD. se TIPO III : SUMA 
DE CUADRADOS TIPO III , F: VALOR CALCULADO 
DE F, Pr>F : SIGNI FICANCIA . 

ANCHURA CORREGIDA POR LONGITUD 

GL 
2 
2 

55 
61 

144 
1 
4 

87 
3532 

se TIPO 
85,78 

1414.86 
2672,77 
731~94 
551. 75 

134950.84 
16,05 

1001,36 
12035.85 

III F 
12,59 

207 , 80 
14.26 
2.47 
1~12 

39602,22 
1~18 
3.,~8 

LONGITUD DE LA HOJA 

2 
55 
87 

144 
4 

8 7 
3533 

GL 
2 
2 

55 
87 

144 
4 

87 
3533 

se TIPO 
11137 .75 

7874 . 15 
1;:.;1a . 83 
70704,96 
35009 ,69 

:.o:.o. 38 
7!: .1-06. 42 

71,,;"7e2:.s2 

is:ie.4. s~ 
12-::.2 . .;.¿ 

1~17 . 5E 
i:;.2~:: ~ 5..; 

i 4e.sc~ ? ~~ 

III F 
27;87 
19.65 
8.70 
4.06 
1.25 
6,30 
4,31 

III F 
30~79 
0~02 
7.03 
3~52 
1.10 
~ . . 72 

0.0001 
0.0001 
0,0001 
0,0001 
0,1516 
0,0001 
0,3186 
0 .. 0001 

0.0061 
0.0001 
0.0001 
0,0001 
0.0259 
0 . 0001 
0,0001 

0.0001 
0 . 9781 
0.0001 
0.0001 
0.1986 
0 ~ 0001 
0.0001 

Pr>F 

Pr>F 

Pl"'>F 

**~::r+: 

'**** ***:+: 
**** N.S . 

**** N.S-

**** 

***"* 
**** 
**** 
**** 
* 
**** 
**** 

***:f N.S . 
~***' 
**** N.S . 

**** :te*** 
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CUADRO 5. 0.)~f~·OH~:t::rrs DE VARIANZA DE LAS VARIABLES DE TODOS 
LOS ::~EC:TOS (METODO REML). EL SIGNIFICADO DE LOS 
Ef~CTO~ 5Z ENCUENTRA EN EL CUADRO l. 

A. ·..¡;..;:1.~.37' ~~ DE TAC.LO. 

EFECTO -.... -..:_:.._ ANG 1 ANG 2 
v· -· . .:"-...: ... ?::o~ . VAR. PROP . VAR. PROP . 

LOC º·ººº o.ooc 8.056 0.034 37.895 0 . 051 
PRO 0 , 000 b. O:-(: 4,222 0,018 18,755 0.025 
GENCPR0)0.000 o .. e J .:: 9,719 0,041 22,512 0,031 
REP(GENiOT932 C - ~~: 10~745 0,046 24.293 0,033 
RAMA<RE2(),791 D , ~i:¿ :~ .. 497 0,057 32,449 0,044 
POS 199.566 ,.... ~ . ~ -. -~ - ~ . 661 0.016 º·ººº º·ººº LOC*PRO 5,190 ~- ..., . . ¡ , i=-.¡, 0,002 0,000 0,000 ._ ___ -:. ...,¡ ,._ __ 

LOC*GEN25,508 ~ . -.. . - _._ ..... - _.._ :~.575 0,084 42,871 0,058 
LOC~POS 0,723 ~ . e: ¿ 1~266 0,005 o.ooo 0,000 
PRO*POS 3.4:40 o _ ::::~ ú,025 0,000 º·ººº º·ººº ERROR 103.745 e . 2~,:: :~.71.5 0,696 558.698 0,758 

B. 

L.Cl~; :; : :--~ ANCHO ANCHO/LONGITUD 
v·- -:.-=·· .. : VAR. PROP. VAR. PROP. ' :--. :' ... r --·-- . 

LOC 4 . 756 ( . : :~ : .. 327 0.025 0,050 o.ooe 
PRO 1,895 .. --- : . ~ .:;o º·ººº 0,983 0.172 
GEN(PR0)0,000 1 

~ • 4 • :_ . :; :~ Ot020 -0,017 - 0.003 ..... ...... -
REPCGEN2:3.438 ,. ---...... ~ _, _ __, - --¿_ 

~. ;:-J _. 0,,074 0,682 0. ! 19 
RAMACREPJ.920 I"\ .,.. ~ -=- - o! -,i:: 0,008 0.223 0.038 ..... .. .... -- • - .. -.1 .... 

LOC*PRO 3.077 r. -.. ,• "': :.-:: 0.007 0.000 0,000 ...... .... _ -... "- - ""'" 
LOC*GEN27.537 o,:: ..:; • J: :i"': 

~ .. __ .._. 0,086 e· ~ 372 0 .,065 
ERROR 200.867 r · - # • -~ - 0.781 ::.~2~ 0 .599 ~- . ~= 
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COMPONENTES DE VARIANZA DE LOS EFECTOS ALEATORIOS DEL 
MODELO DE ANALISIS DE VARIANZA (HETODO REML). EL 
SIGNIFICADO DE LOS EFECTOS SE ENCUENTRA EN EL CUADRO l . 

ANCHURA HOJA LONGITUD HOJA ANCHURA/LONG I TUI1 

VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCION VARIANZA PROPORCION 

EN<PRO) l, 169 0.023 º~ººº º·ººº 0,682 0,145 
E?< GEN) 3.999 0.077 23 . 674 0,093 0,223 0,047 
!.MA 0 . 404 0.008 3.932 0.015 0,000 0,000 
OC*GEN 4.511 0.087 27.436 0,107 0.372 0,079 
F.ROR 41. 719 0.805 200.817 0,785 3 . 424 0.·728 

;"ECTO ANGULO 1 ANGULO 2 LONGITUD DE ENTRENUDO 

VARIANZA PROPORC!ON VARIANZA PROPORCI ON VARIANZA PROPORCION 

EN< PRO l 9.996 0.046 20.647 Ot030 0,000 0 . 000 
EP<GEN)l0,730 0.04~ 24 . 419 o.036 11.180 0 . 068 
M1A 13.555 0.062 32.507 Ot048 20,771 0 . 129 
OC*GEN 19, 77 3 0.091 46,288 0.068 25,557 0 . 159 
EROR 163.759 0.752 55B--~43 0.818 103,717 0,643 



114 

CUADRO 7. ESTIMACI·~~~ =~ ~=~ ?ROMEDIOS DE LAS LOCALIDADE3 Y 
PROCEDENGl ~~- ~ S" ... =.:.:AYAN CONJUNTAMENTE LOS PROMEDIOS 
NO srm;! :: .:.::;:-.~---~s . .:. DIFERENTES ENTRE SI ( P>O. 05 ). 
LOS ERF:t)r.2.: ~;s:~..:. SE ENCUENTRAN ENTRE PARENTE:SIS. 
ANCH- .tU~~~ E~ ~:~.1 A LA ANCHURA CORREGIDA POF~ LA 
LONGIT1..T: . :...: ~:-=-=~=~...:¡ PROCEDENCIA 

ORO!!NA : . :::~ ~: ~-t..V IA OROTINA e.COLON MORAVIA 

ANCHURA 1!1a! :-- . 
'-~ 1al . 2aa l~.12~ l~.3S~ l~. 466 

'mml te . : : ,:;: - --. 10 . 198) (0. 16 l l ( 0 . 277 ) {0.265 ) --- -':."'-:: 
LONGITUIJ - . , - #;.. .,.. .. :. 1.!. 34.0 32 . 066 28 ,a.33 29 . 202 -· -1 _.., 5 

l nun) { 0 . ~-: - :ic-= ~ -... -~-:..- ( Q.442 ) (0 . 360) (0 . 6 17) {0 . 590) 
ANCH . /LON • a .... -..- • .f. -- . 14 . 2 65 13 .498 15 .128 15, 0 94 .:.- . ~; .. ... . 
{ mm) I C . : ~ 

. 
-~- =- (0 .056) (0 . 046 ) (0. 07$ ) (0 . 075) -. - ..,, 

ENTRENUDOS , :- _.:.:.:.. ... ,, -·--- 2,3.262 25.033 25 .868 22 , 693 _, .,;,;.; 
'nun l , ... ·~...: - :. ..... ( 0 .413l ( 0.319 ) ( 0. 577 ) (0~52-4} l.. · '-- - \ ... . .._--; -
ANGULO! -- .. ,.,_ ~ -- ~ - 75.220 78 . 890 76.784 8i 1 145 · -.- ;:r - - ; -. -· ---- --( " ) - - - ---. :.~ - : : . - : :' \ <0 . 525) <0 . 410) (0 , 7 24 ) (0 . 678) 
ANGUL02 - . ·- - .:. 1 :.~ - :Z 6.59l a:a. acn 1EL21Q 17 .12~ 
( o ) - .. -- : . : .34 l ( l. 121) (0.866) (1 . 634) ( l. 436) -. .. --... 



CUADRO 8. 

ANCHURA 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GEN(PRO) 
LOC*GENCPROl 

LONGITIJD 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GEN(PRO) 
LOC*GEN<PROl 

ANCHURA/LON 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GEN(PRO) 
LON 
LOC*GENCPRO} 

ANGULO 1 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GEN(PRO} 
LOC*GEN<PROl 

ANGULO 2 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GENíPROl 
LOC*GENIPRO} 

ENTRENUDO 
LOC 
PRO 
LOC*PRO 
GENCPRO> 
LOC*GENCPRO) 
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ANALIS!S VARIANZA DE DATOS DE LAS RAMAS Y HOJAS . 
CON UN MODELO SEMEJANTE AL DE LAS VARIABLES DE 
INFLORE:SCENCIA E .INFRUCTESCENCIA. EL SIGNIFICADO 
DE LOS EFECTOS SE ENCUENTRA EN EL CUADRO l . 

2 459.75 6,SS 0,.0016 ** 
2 6. O~· o.oe 0~91Sl N.S. 
4 137,93 i.oo 0,4093 N.S. 

55 34?8,04 l,63 0,0017 ** 87 4427.73 1.48 0,0159 * 

2 2259.07 5.56 0~0046 ** 2 132L 77 3.25 0,0410 * 4 607 ,51. 0,75 0,5607 N.S. 
55147~0.28 1~~2 0,0917 N.S. 
8721441.51 1.21 0,1424 N.S. 

2 20.41 2,4'7 0,0877 N.S. 
2 215.26 26,04 0,0001 **** 4 10.13 0.61 0,6539 t~. s . 

55 589 .69 2.!59 0.0001 **** l 5257.021272,00 0~0001 **** 87 606.58 l.69 0.0019 ** 
2 640~93 i. 7a 0,1713 N.S 
2 1226.32 3.4.l 0,0~53 * 
4 53! .. 20 0,74 o,5ees N.s 

5El7S29.04 l .. 80 0,.0023 ** 
8513299.45 0,87 0,7598 N.S 

2 7920.50 5~92 0,0034 ** 2 3494.16 2,61 0~0769 N.S. 
4 697 .. 79 o.2e 0.9028 N.S. 

5337267.85 l.05 0,.3999 N.S . 
8136026.94 0.66 0,.9788 N.S. 

2 491.14 1.45 0.2366 N.S. 
~ 

.t.. 918.61 2..72 0.0688 N.S. 
4 1687.27 2 .50 0.0445 • 

55 9214,13 O.S9 0~5003 N.S. 
8617320.71 1..19 0.1657 N.S. 



FIGUR.~ 1. 

lle 

ANGULO ( 

ANGULO 1 

~~~~~ ~~ ::-:~~.3A MORA CON LAS VARIABLES ESTUDIADAS . 
s::: ~~~~ :Jt¡ ESQUEMA EN PERSPECTIVA PARA INDICAR 
LC .: :.(.E. ;._:t>.: J L.CS TOMADOS. EL ANGtJLO 1 ESTA SITUADO 
5~;2¿: ~;.:. r~A'1A PRINCIPAL Y UNA SECUNDARIA. 
~I~·-:..~~ ;~E EL ANGULO DOS SE ENCUENTRA ENTRE DOS 
:_:._ ... ~!.-~ :::=:~:;.;~mARlAS SUCESIVAS. 
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• 

• 

e 10 12 14 1s 
DIFERENCIAS FENOTIPICAS 

• ENTREN. + ANGULO 1 i.: ANGULO 2 

• FORMA HO..JA x LONG. HO..JA • 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 

l. Existe diferenciación genética y ambiental 
poblaciones estudiadas en variables 
reproductivas y vegetativas . 

122 

entre las tres 
mofológicas, 

2. Existe diferenciación feno~ipica entre poblaciones, que en 
varios casos es una sumatoria en el mismo sentido de la 
diferenciación genética y cambios ambientales. 

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

4. Las diferencias genéticas y ambientales son paralelas en la 
mayoría de las variables morfológicas reproductivas. y menos 
en las variables morfológicas vegetativas. Posiblemente 
esto se deba a una mayor selección sobre la morf ologia en 
variables reproductivas (por polinizadoree) y a la mayor 
posibilidad de respuestas fisiológicas alternativas en las 
vegetativas . 

5. Se encontraron diferencias genéticas de la plasticidad 
fenotípica en variables vegetativas. En las variables 
reproductivas no se detectó dicha variación. excepto en un 
caso. Esto puede conducir a restricciones en la respuesta a 
la evolución de las variables reproductivas. La falta de 
variación genética pudo ser originada por fuertes presiones 
de selección estabilizadora. 

6. En todas las variables estudiadas se encontró una variacion 
genetíca baja dentro de poblaciones. en comparación con la 
encont~ada e~ otras especies. Esto posiblemer.te sea 
resultado de los cuellos de botella que comúnmente afrontan 
las malezas como la hierba mora. 

7 De ~as varia~les 
infructescencia, sólo 
El resto contienen una 
ya gue las relaciones 
a nivel de los 
ambientales. 

morfológicas de inflorescencia e 
tres pares miden el mismo carácter . 
parte importante de variación propia. 

entre ellas varían cuando se estudían 
diferentee componentes genéticos y 

8. Las correlaciones entre variables cambian de acuerdo al 
ambiente y a las caracteristicas genéticas de la~ 
poblaciones. Esto puede repercutir en cambios ambientales 
de la capacidad de respuesta a selección de los caracteres 
seleccionados simul táneament.e. 

9 . Las diferencias gené~icas ent~e poblaciones de la forma de 
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las hojas dependen de la variacion en su longit ud , ya gue la 
anchura no fue significativamente diferente . 
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