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PLASTICIDAD FENOTIPICA ADAPTATIVA EN PLANTAS
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La plasticidad fenotipica es la capacidad de un organismo de producir fenotipos
diferentes en respuesta a cambios en el ambiente. Este concepto se visualiza en la
norma de reaccion, que es el rango de respuestas fenotipicas de un genotipo
expresado en un gradiente ambiental. Histéricamente, la teoria evolutiva ha sos-
layado el efecto del ambiente sobre el fenotipo, considerandolo como “ruido™ al
proceso fundamental de seleccion de genes. Recientemente esta tendencia se ha
revertido, considerandose el valor adaptativo de las respuestas fenotipicas de los
genotipos al ambiente. Si bien la plasticidad fenotipica puede simplemente des-
cribir cambios morfolégicos y fisioldgicos de los individuos, resulta de mayor inte-
rés estudiar el potencial valor adaptativo de dichos cambios. La plasticidad
fenotipica es un fenémeno que se da en una escala ecoldgica y sus consecuencias
a este nivel son evidentes, e.g. aumento de la tolerancia a habitats extremos. Sin
embargo, sus consecuencias evolutivas pueden ser significativas, al modular la
accion de la seleccion natural. Esto ocurriria al moderar las diferencias en adecua-
cion bioldgica de los genotipos de una poblacion como resultado de la variacién
de su expresion fenotipica en los diferentes ambientes experimentados por la
poblacién. Este “empate global” en adecuacién biolégica entre genotipos causa-
do por la plasticidad fenotipica limitaria la posibilidad de seleccién y contribuiria
a mantener la variabilidad genética dentro de una poblacion. Al margen de sus
implicancias en procesos evolutivos, se considera que la plasticidad fenotipica es
un caracter en si misma, por lo que esta sujeta a seleccién y puede evolucionar. El
significado adaptativo de la plasticidad fenotipica se puede determinar a la esca-
la del individuo, de la poblacién y de la especie. En el primer caso, enmarcado
dentro de una perspectiva ecofisiolégica, se indaga por el significado funcional
de las respuestas plasticas observadas en los fenotipos. En el segundo caso, orien-
tado a la ecologia evolutiva, se aborda la relacion entre la norma de reaccién y la
adecuacion biologica de genotipos representativos de una poblacién. En el tercer
caso, vinculado con la ecologia clasica, se estudia el rol de la plasticidad fenotipica
en los patrones de distribucién de una especie.

Palabras clave: Plasticidad fenotipica, gradiente ambiental, ecologia evolutiva.
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1. Marco conceptual-historia de plasticidad
fenotipica adaptativa

La plasticidad fenotipica es la capacidad de un
organismo de producir fenotipos diferentes en
respuesta a cambios en el ambiente
(Schmalhausen 1949) (Fig. 1). El concepto de plas-
ticidad fenotipica se visualiza a partir de la con-
feccion de la norma de reaccion. Asi, la norma
de reaccion de un genotipo dado es su rango de
respuestas fenotipicas a lo largo de un gradiente
ambiental (Woltereck 1909, citado en Schlichting
& Pigliucci 1998). Tradicionalmente se grafica la
norma de reaccién situando los niveles de la va-
riable ambiental en el eje X y los valores de ex-
presién de un caracter fenotipico en el eje Y. La
nocion de la plasticidad fenotipica esta presente
ya en Darwin. En carta a K. Semper, en 1881, afir-
ma: “l speculated whether a species very liable
to repeated and great changes of conditions
might not assume a fluctuating condition ready
to be adapted to either condition”. Asimismo,
los trabajos de Baldwin, Woltereck y Johannsen
-publicados con anterioridad a 1915- desarrolla-
ron conceptual y empiricamente el campo de la
plasticidad fenotipica como adaptacion a am-
bientes variables (citados en Schlichting &
Pigliucci 1998, cap. 2). Posteriormente, los tra-
bajos de Clausen entregaron significativos apor-
tes al entendimiento de la influencia relativa del
ambiente, el genotipo y la interaccion entre

ambos sobre las variantes fenotipicas en plantas
alo largo de gradientes altitudinales y geografi-
cos (Clausen et al. 1947 y referencias alli citadas).
A pesar de lo anterior, la sintesis moderna de la
evolucion (Huxley 1942) y su posterior actualiza-
cion (Mayr & Provine 1980) soslayaron largamen-
te el efecto del ambiente sobre la expresion
fenotipica, considerandolo como “ruido” al pro-
ceso fundamental de seleccidn de genes, las pu-
tativas unidades evolutivas (véase Sultan 1992).
De acuerdo con la clasica visién neo-darwiniana,
la adaptacion a la variabilidad ambiental se da
principalmente por medio del mecanismo de se-
leccion natural, generandose, en tiempo evolu-
tivo, un ajuste entre los genotipos (y sus
fenotipos expresados) y el ambiente. De este
modo, dada la existencia de diferenciacion
genética al interior de las poblaciones, evolucio-
narfan ecotipos adaptados a sus microhabitats
particulares (Antonovics 1971, Chapin & Chapin
1981, Bennington & McGraw 1995, Linhart &
Grant 1996). Sin embargo, se ha mostrado que
la plasticidad fenotipica y la diferenciacion de
ecotipos no constituyen alternativas mutuamen-
te excluyentes de adaptacion a la heterogenei-
dad ambiental en las poblaciones (Scheiner &
Goodnight 1984, Schlichting & Levin 1984,
Macdonald & Chinnappa 1989, Andersson &
Shaw 1994, Black-Samuelsson & Andersson 1997).

En la década del sesenta el influyente trabajo de
Bradshaw (1965) inici6 el gradual retorno a la
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Figura 1. Ejemplo de plasticidad fenotipica en plantas.
La figura muestra las variaciones en la forma de la hoja
en la especie Convolvulus chilensis (Convolvulaceae)
creciendo en diferentes ambientes de intensidad
luminosa: 100%, 20% y 5% de luz. En condiciones de
sombra se aumenta la superficie de
captacién de radiacién.

palestra del tema de la plasticidad fenotipica,
considerando el valor adaptativo de la flexibili-
dad en las respuestas morfolégicas y fisioldgicas
de los genotipos individuales a los ambientes que
encuentran. Asimismo, el estudio tedrico de
Levins (1968) enfatizo el contexto de ambientes
variables donde las poblaciones naturales se de-
sarrollan y donde la evolucidn tiene lugar. Pero
no fue hasta fines de los afios ochenta que, a
partir de sendos articulos de revisién (Schlichting
1986, Sultan 1987, Bradshaw & Hardwick 1989),
ocurrié un incremento notable de trabajos diri-
gidos al estudio de la plasticidad fenotipica. Asi,

una basqueda en la base de datos BIOSIS del
identificador “phenotypic plasticity” arroja un
resultado promedio de 61 trabajos cientificos por
afio entre 1985 y 1992; mientras que entre 1993
y 2002 el nimero promedio anual se eleva a 139
trabajos. Muchos de estos trabajos se han dirigi-
do a las implicancias evolutivas de la plasticidad
fenotipica (e.g. Thompson 1991, Nilsson 1995,
Dudley & Schmitt 1996, Tuci¢ et al. 1998). Si bien
la plasticidad fenotipica puede estudiarse sim-
plemente describiendo cambios morfoldgicos y
fisiologicos de los individuos, resulta de mayor
interés estudiar el potencial valor adaptativo de
dichos cambios, distinguiendo asi entre plastici-
dad fenotipica pasiva o inevitable (sensu Sultan
1995) y plasticidad fenotipica adaptativa. En la
siguiente seccion se describira las distintas aproxi-
maciones al estudio de la plasticidad fenotipica
adaptativa.

2. Implicancias evolutivas de la plasticidad
fenotipica

La plasticidad fenotipica es un fenémeno que se
da en una escala ecoldgica, y sus consecuencias
a este nivel son evidentes, e.g. aumento de la
tolerancia a habitats extremos (Thoday 1975,
Macdonald et al. 1988, Sultan 1995). Sin embar-
go, ademas de la ya mencionada adaptacién a
ambientes heterogéneos, sus consecuencias evo-
lutivas pueden ser significativas, al modular la
accioén de la seleccién natural (Sultan 1987). Esto
ocurriria al moderar las diferencias en adecua-
cion bioldgica (fitness) de los genotipos de una
poblacién dada, como resultado de la variacion
de su expresién fenotipica en los diferentes am-
bientes experimentados por la poblacion (Sultan
1987). Este “empate global” en adecuacion bio-
l6gica entre genotipos causado por la plastici-
dad fenotipica limitaria la posibilidad de selec-
cién y contribuiria a mantener la variabilidad
genética dentro de una poblacién (Sultan &
Bazzaz 1993a-c). Por otra parte, recientemente
se ha inquirido por las consecuencias transgene-
racionales de la plasticidad fenotipica en plan-
tas, estimandose el potencial adaptativo de los
efectos maternales de las respuestas plasticas
(Agrawal 2001a, Gianoli 2002). Al margen de sus
implicancias en procesos evolutivos, se conside-
ra que la plasticidad fenotipica es un caracter en



si misma, por lo que esta sujeta a selec-
cion y puede evolucionar (Schlichting &
Levin 1986, Scheiner 1993, Pigliucci
1996). Sin embargo, existe aun debate
sobre si efectivamente la plasticidad
fenotipica es un caracter y puede evolu-
cionar como tal o0 es s6lo un subproducto
de la seleccion en ambientes diferentes
(véase Via et al. 1995 y de Jong 1995).
Numerosos estudios teoricos (Via &
Lande 1985, Scheiner & Lyman 1989,
Falconer 1990, Gomulkiewicz &
Kirkpatrick 1992, Gavrilets & Scheiner
1993, Van Tienderen & Koelewijn 1994,
Van Tienderen 1997, Scheiner 1998,
Tufto 2000) han abordado el tema de las
condiciones y restricciones que determi-
narian la evolucién de la plasticidad
fenotipica 0, mas precisamente, de la
norma de reaccion. El significado
adaptativo de la plasticidad fenotipica
se puede determinar al menos desde tres
aproximaciones distintas que ademas
involucran diferentes escalas: 1) al nivel
del individuo, 2) al nivel de la poblacién,
y 3) al nivel de la especie. En el primer
caso, enmarcado dentro de una perspec-
tiva ecofisioldgica, se indaga por el sig-
nificado funcional de las respuestas plas-
ticas observadas en los fenotipos. En el
segundo caso, orientado a la ecologia
evolutiva, se aborda la relacion entre la
norma de reaccion y la adecuacién bio-
I6gica de genotipos representativos de
una poblacién. En el tercer caso, vincu-
lado con la ecologia clasica, se estudia el
rol de la plasticidad fenotipica en los
patrones de distribucion de una especie.

2.1 Plasticidad fenotipica adaptativa a
escala individual

Esta aproximacion se dirige a evaluar el
valor adaptativo de cada uno de los
fenotipos producidos en cada ambien-
te. Esto no necesariamente involucra in-
dagar por la correlacion entre el atribu-
to y la adecuacién biolégica de la plan-
ta, ya que al significado funcional de la
plasticidad observada puede adscribirse-

le un valor adaptativo. El significado funcional de un cam-
bio particular en la morfologia, fisiologia o patrones de
asignacion de biomasa puede estimarse a partir del co-
nocimiento de la ecofisiologia de la adquisicién de re-
cursos de la planta (Givnish 1986, Chapin 1991). En ge-
neral, la tendencia es a maximizar la explotacién del re-
curso cuya disponibilidad es limitante. Ejemplos
ilustrativos se mencionan a continuacion.

La reduccion del indice de area foliar de la planta frente
a la menor disponibilidad de agua en el suelo reduce la
pérdida de agua por transpiracion (Grace 1997). Asimis-
mo, el cambio en las tasas relativas de intercambio ga-
se0so a través de la regulacion estomatica puede
maximizar la razén asimilacion de CO, vs. pérdida de agua
(Cowan 1986). Estas respuestas de la planta a la menor
disponibilidad de agua difieren entre poblaciones de una
misma especie de acuerdo a su historia ambiental
(Gurevitch et al. 1986). Por otra parte, el aumento del
area relativa de la hoja y de la asignacion de biomasa
aérea a bajas intensidades de luz incrementa la captura
de fotones al maximizar la superficie fotosintéticamente
activa (Crawley 1997). De modo complementario, el alar-
gamiento de entrenudos (Fig. 2) y la reduccion del nu-
mero de ramas constituyen un sindrome de respuesta a
situaciones de sombra (Hutchings & de Kroon 1994,
Gianoli 2001, 2003). En condiciones de escasez de
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Figura 2. Norma de reaccion del largo de entrenudos en la especie

trepadora Convolvulus arvensis (Convolvulaceae) frente a condicio-

nes de sombra. Tanto en presencia de soporte (plantas soportadas)
como en ausencia de él (plantas rastreras), el entrenudo se alarga
como una forma de “blsqueda” de mejores condiciones de luz,
evitando la sombra de plantas vecinas. La mayor pendiente de la
norma de reaccion de plantas rastreras indica una mayor plastici-

dad de éstas. Datos tomados de Gianoli (2001).
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nutrientes, respuestas funcionales incluyen un aumento
de la biomasa relativa de raices (Sultan & Bazzaz 1993c)
y una re-asignacion de nitrogeno de tal forma que se
privilegie la constancia en la concentracion de nitrége-
no foliar para mantener la capacidad fotosintética
(Chapin 1980). Por cierto, la evaluacién de las respuestas
6ptimas se complica cuando existe mas de un factor
limitante, encontrandose las plantas en situaciones de
compromiso entre diferentes respuestas funcionales (Fig.
3). Por ejemplo, el desarrollo de pubescencia foliar para
reducir la radiacién incidente sobre la superficie de la
hoja en ambientes aridos, y asi evitar la pérdida de agua
por transpiracion, puede reducir las tasas fotosintéticas
en més del 50% (Ehleringer & Bjorkman 1978). Mé&s aun,
se ha estudiado la influencia de ambientes multiples (va-
riaciones de luz, agua, nutrientes y herbivoria) sobre la
norma de reaccion para una variable ambiental en par-
ticular (Pigliucci et al. 1995, Schlichting & Pigliucci 1995,
Sultan 2001). Estos trabajos muestran que los resultados
son caracter-dependiente y variable ambiental-depen-
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Figura 3. Ejemplo de compromisos en las modificaciones
funcionales frente a diferentes factores ambientales. La
disminucién en la disponibilidad de luz y humedad del suelo
generan patrones de respuestas morfoldgicas opuestos en
plantas de Convolvulus arvensis. Datos de Gianoli (no publicado).

diente, configurandose un escenario
complejo donde la prediccién de trayec-
torias de normas de reaccion es dificil.

En general, no es facil establecer relacio-
nes de causalidad entre estas modifica-
ciones funcionales especificas y la ade-
cuacion bioldgica de la planta, debido a
la interaccion entre los caracteres que
configuran el fenotipo y a la imposibili-
dad experimental de separar la contribu-
cion a la adecuacion bioldgica de carac-
teres no medidos. Sin embargo, algunos
autores han querido ir mas alla, imple-
mentando novedosas manipulaciones
experimentales para poner a prueba la
hipotesis de plasticidad fenotipica
adaptativa a este nivel. Por ejemplo,
Schmitt y colaboradores (Schmitt et al.
1995, Dudley & Schmitt 1996, Schmitt et
al. 1999), usando plantas mutantes y
transgénicas que no presentaban la res-
puesta normal de alargamiento de tallo
y entrenudos frente a sefiales de sombra
por parte de plantas vecinas, verificaron
que dicha respuesta conferia una venta-
ja en adecuacion bioldgica a las plantas
que crecian en condiciones de alta den-
sidad. Utilizando un andlisis de seleccion
fenotipica (Lande & Arnold 1983) Schmitt
y colaboradores encontraron que esta
ventaja en adecuacion bioldgica se ex-
plicaba completamente por seleccion di-
recta sobre el atributo altura de la plan-
ta en el ambiente de alta densidad. Sin
embargo, en un ambiente de baja densi-
dad las plantas elongadas tuvieron me-
nor adecuacion biolégica, patrén expli-
cado por un costo del fenotipo de
evitamiento de la sombra. El costo del
alargamiento del tallo ha sido verifica-
do en otro sistema utilizando hormonas
vegetales (Cipollini & Schultz 1999).

2.2 Plasticidad fenotipica adaptativa a
escala poblacional

Los avances tedricos en el campo de la
evolucion de la plasticidad fenotipica
descritos en una seccion precedente no
han tenido un correlato en el ambito



empirico. Pocos trabajos experimentales han in-
tentado evaluar cuantitativamente la seleccién
de normas de reaccién en una poblacion (Lacey
et al. 1983, Weis & Gorman 1990, Scheiner &
Lyman 1991, Pigliucci & Schlichting 1996, Scheiner
& Yampolsky 1998). Esto no es casual porque una
evaluacion rigurosa de la seleccion de normas de
reaccién en un contexto de ambientes variables
involucra un protocolo exigente y complejo
(Schlichting & Pigliucci 1998). Asi, es necesario
cumplir con las siguientes condiciones (ver Fig.
4): 1) obtener idealmente clones (o familias de
medios hermanos [ver Weis & Gorman 1990,
Andersson & Widén 1993]) de los organismos de
estudio; 2) determinar en cada genotipo las nor-
mas de reaccion de los caracteres para la varia-
ble ambiental de interés, evaluada en un rango
relevante a lo observado en poblaciones natura-
les; 3) determinar la adecuacion biolégica de cada
genotipo en cada ambiente, i.e., las normas de
reaccion de la adecuacion biolégica; 4) estimar
la distribucién de frecuencia de los ambientes ex-
perimentados por los organismos en las pobla-
ciones naturales; 5) calcular el valor de la ade-
cuacion biol6gica total para cada caracter de in-
terés (es decir, sumada a través de todos los am-
bientes y ponderada por la frecuencia de ocu-
rrencia de estos); 6) determinar la relacion entre
la adecuacion bioldgica total y la norma de reac-
cion de cada genotipo, aplicando un analisis de
seleccion fenotipica (Lande & Arnold 1983) eva-
luando asi la intensidad y direccién de la selec-
cion sobre parametros de la norma de reaccién
(elevacion y pendiente, en el caso de normas de
reaccion lineales); 7) determinar la base genética
de los parametros de la norma de reaccién
(Scheiner & Lyman 1989). Esto ultimo permite
estimar, si el andlisis de seleccion fenotipica ha
detectado seleccion sobre plasticidad de algin
caracter, la respuesta evolutiva de dicho carac-
ter.

En vista de lo demandante de este protocolo, no
es sorprendente que a la fecha ningin estudio
publicado haya satisfecho completamente sus re-
querimientos. El trabajo de Weis & Gorman
(1990) cumpli6 con cada una de las etapas y pon-
der6 la adecuacion bioldgica total por la frecuen-
cia de ocurrencia de los ambientes en condicio-
nes naturales. Sin embargo, en este trabajo no
se pudo evaluar estadisticamente la significancia

de los coeficientes de seleccion por problemas
de no-independencia de las estimaciones de la
norma de reaccién y la adecuacion bioldgica to-
tal. En el estudio de Scheiner & Callahan (1999),
donde se introduce el analisis de vias como he-
rramienta para estudiar la seleccién de plastici-
dad fenotipica, medida como la diferencia en
seleccién dentro de cada ambiente, existe una
estimacion gruesa de la frecuencia de ocurren-
cia de ambientes. Sin embargo, dicho método
solo es practicable para pocos caracteres y para
ambientes tomados de a par; ademas, no se esti-
ma la base genética de dicha plasticidad. El su-
puesto de equiprobabilidad de ambientes (im-
plicito en todos los otros trabajos) no es en nin-
gun modo trivial pues es precisamente la frecuen-
cia de ocurrencia de ambientes la que dictara la
superioridad de un genotipo sobre otro en el caso
de normas de reaccién cruzadas (o interaccion G
x E significativa). Este aporte del trabajo de Weis
& Gorman (1990) ha sido posteriormente incor-
porado en modelos tedricos (Gavrilets & Scheiner
1993).

En un estudio muy interesante sobre plasticidad
frente a la disponibilidad de nutrientes, Pigliucci
& Schlichting (1996) detectaron seleccion tanto
sobre los caracteres como sobre su plasticidad.
Sin embargo, existieron numerosas correlaciones
genéticas significativas entre la expresién de un
carcter en un ambiente y su expresion en otro.
Adicionalmente, un andlisis de componentes
principales también encontrd correlaciones sig-
nificativas entre la plasticidad de algunos de los
caracteres evaluados. Estos resultados sugieren
la existencia de una restriccion a la evolucion de
las normas de reaccion (véase Via 1993).

2.3 Plasticidad fenotipica adaptativa a escala
de especie

Muchos trabajos que vinculan la plasticidad
fenotipica y el rango de distribucion de una es-
pecie han apuntado a caracterizar la dindmica
de colonizacién de nuevos habitats de especies
invasoras y malezas cosmopolitas. Por lo gene-
ral, se elige comparar especies con rangos de dis-
tribucion contrastante que sean congenéricas,
para reducir el efecto de la filogenia en los pa-
trones de plasticidad observados. La hipotesis
general es que las especies con un rango de dis-
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Figura 4. Esquema parcial del protocolo para evaluar el valor adaptativo de una norma de reaccion. A partir de la
norma de reaccién de un atributo X en tres genotipos distintos (A, By C) (1) y considerando el vinculo entre dicho
atributo y la adecuacion biolégica del individuo en cada ambiente (2) se obtiene la norma de reaccion de la adecuacién
bioldgica para cada genotipo suponiendo equiprobabilidad de ambientes (3). Al ponderar esta norma de reaccion por
la frecuencia de ocurrencia de ambientes (4) se obtiene la norma de reaccion de la adecuacién biol6gica ponderada (5).
Modificado de Weis & Gorman (1990). Notese como la particular relacion entre el atributo X y la adecuacién biologica
en el ambiente 1 (2) hace que en dicho ambiente el genotipo con mayor adecuacion biolégica sea C (3) cuando a
primera vista el genotipo A exhibia una mayor expresion del atributo X en ese ambiente (1). Igualmente, la aplicacion
de la ponderacion por la frecuencia de ocurrencia de ambientes (4) hace que, en el ambiente 3, se pase de una
superioridad del genotipo B al suponerse equiprobabilidad de ambientes (3) a una igualdad en
adecuacion bioldgica de los 3 genotipos (5).

tribucién amplia deberian presentar mayor plas-
ticidad fenotipica que las especies de distribu-
cion limitada (Futuyma & Moreno 1988, van
Tienderen 1997). En un estudio pionero, Baker
(1965) concluyd que en dos especies muy cerca-
nas del género Eupatorium, una maleza y otra
de distribucién restringida, la primera era clara-
mente mas plastica que la segunda. Similares
resultados se han reportado en especies del gé-
nero Portulaca en relacion con la plasticidad fren-
te a variaciones de luz, temperatura y nutrientes
(Zimmerman 1976), en Lonicera trepadoras fren-
te a la disponibilidad de soporte (Schweitzer &
Larson 1999), y en cuatro especies monofiléticas
del género Polygonum frente a variaciones de
luz, agua y nutrientes (Sultan et al. 1998a,b;
Sultan 2001). Sin embargo, otros trabajos con
especies congenéricas no han encontrado una

relacién directa entre la magnitud de la plastici-
dad fenotipica y la amplitud del rango de distri-
bucién de las especies (e.g. Fig. 5) (Walters & Field
1987, Larcher et al. 1991, Baskauf & Eickmeier
1994, Sala & Nowak 1997, Gonzalez & Gianoli:
manuscrito enviado).

Para el caso de especies de amplia distribucién,
dos modelos generales -ya delineados anterior-
mente- apuntan a explicar su éxito colonizador
(ver Gray 1986, Sultan 1995). Por un lado, el
modelo del ecotipo localmente adaptado supo-
ne que cada poblacion de la especie, una vez es-
tablecida, experimenta cambios diferenciales en
sus frecuencias alélicas como resultado de las
presiones de seleccion locales. De este modo, la
diferenciacion en ecotipos especializados se aco-
modaria a las diferencias ambientales entre
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Figura 5. Comparacién de normas de reaccion de la forma de la
hoja frente a variaciones en la intensidad luminosa de tres
especies congenéricas de Convolvulus (Convolvulaceae): C.
arvensis (arv, especie de amplia distribucién geogréfica), C.

chilensis (chi, especie de rango de distribucién intermedio) y C.
demissus (dem, especie de rango de distribucion restringido). La
relacion perimetro/area disminuye con la sombra para aumentar
la superficie de captacion de radiacion fotosintética. Datos de
Gonzales & Gianoli (no publicado).

habitats, y el rango de distribucidn de la especie surgiria
del agregado total de estas poblaciones localmente adap-
tadas (e.g. Dudley 1996). Por otro lado, un modelo alter-
nativo considera que los individuos de estas especies am-
pliamente distribuidas conservan el potencial de respon-
der plasticamente a una amplia gama de cambios am-
bientales. Asi, el rango de distribucion de la especie sur-
girfa de la amplitud de la tolerancia ambiental (i.e., plas-
ticidad fenotipica) de sus individuos (e.g. Novak et al.
1991, Sultan & Bazzaz 1993a-c). Se ha considerado que
esta alternativa entra en juego cuando existe poca va-
riabilidad genética en las poblaciones (Williams et al.
1995). En general, estas evaluaciones sobre el mecanis-
mo detras del rango de distribucién de una especie han
sido realizadas a lo largo de gradientes ecologicos, tan-
to latitudinales (Chapin & Chapin 1981, Li et al. 1998,
Weber & Schmid 1998) como altitudinales (Galen et al.
1991, Williams et al. 1995, Cordell et al. 1998).

La evidencia acumulada no apoya la hip6tesis de una
relacién necesariamente inversa entre plasticidad
fenotipica y diferenciacion ecotipica. Queda pendiente
una explicacion general que aborde las condiciones que
favorecerian la evolucién de plasticidad fenotipica o la
formacion de ecotipos localmente adaptados como la
base del rango de distribucion de una especie. Estudios
tedricos y de revision han discutido estas condiciones

(Bradshaw 1965, Levins 1968, Bradshaw
& Hardwick 1989, van Tienderen 1991).
Alli, el patron de variacion espacial y tem-
poral (grano ambiental) es considerado
un factor determinante para la natura-
leza adaptativa de cada estrategia. Asi,
la ocurrencia de plasticidad fenotipica -
la estrategia generalista— se espera cuan-
do los ambientes muestran variaciones
frecuentes, de corto plazo y/o espacial-
mente estocasticas i.e., ambientes de gra-
no fino. A su vez, la formacion de
ecotipos -la estrategia especialista- se
espera en ambientes més estables y ho-
mogéneos, i.e., ambientes de grano grue-
so. Sorprendentemente, a la fecha sélo
tres trabajos han evaluado experimental-
mente el grano ambiental y la magnitud
de la plasticidad fenotipica. Sultan &
Bazzaz (1993a-b) determinaron que dos
poblaciones de Polygonum persicaria di-
ferian significativamente en el grano am-
biental con respecto a la intensidad lu-
minosa y la humedad del suelo. Sin em-
bargo, los autores no realizaron una com-
paracion entre las dos poblaciones, en las
gue se apreciaban diferencias significa-
tivas intra-poblacionales en los genotipos
muestreados. Por otra parte, Gianoli (ma-
nuscrito en revisién) o explicitamente
comparo la plasticidad fenotipica en in-
dividuos de la maleza Convolvulus
arvensis provenientes de dos poblaciones
(agricola vs. ruderal) que diferian en el
grano ambiental para la humedad del
suelo pero no asi para la intensidad lu-
minosa. Los experimentos indicaron que
ambas poblaciones presentaron similares
niveles de plasticidad fenotipica a la in-
tensidad luminosa, pero la poblacién de
grano fino para la humedad del suelo
mantuvo mayores niveles de plasticidad
frente a este factor ambiental que la otra
poblacion.

3. Conclusiones y proyecciones

El estudio de la plasticidad fenotipica ha
experimentado un resurgimiento en los
ultimos quince afios. Si bien la documen-
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tacion de todo tipo de modificaciones fenotipicas
frente a diversos ambientes es interesante, el
contextualizar dichos cambios desde una pers-
pectiva ecoldgica o ecoldgico-evolutiva es de
fundamental importancia, ya que inquiere por
el significado de dicha plasticidad para la exis-
tencia exitosa de un individuo, una poblacién, o
una especie. El valor adaptativo de la plastici-
dad fenotipica es a menudo intuitivo y aparen-
temente simple de determinar. Sin embargo, tal
como se ha mostrado en este capitulo, el estu-
dio preciso y riguroso de la plasticidad fenotipica
adaptativa involucra claridades conceptuales y
protocolos de investigacion demandantes. De
hecho, son pocos los trabajos que realmente se
han aproximado de manera experimental al con-
cepto de plasticidad fenotipica adaptativa. Por
tanto, unade las direcciones futuras en este tema
no es otra que el fortalecimiento de la aproxi-
macién experimental con el fin de obtener un
ndmero mayor de antecedentes sélidos. Por otra
parte, la identificacién de la base genética de la
plasticidad a escala molecular es otra linea de
investigacion promisoria en el campo (véase Wu
1998) y que contribuira todavia mas a la integra-
cion disciplinaria en el estudio de la plasticidad
fenotipica. Finalmente, un desafio conceptual re-
cientemente sefialado (Agrawal 2001b) es el de
incorporar a la plasticidad fenotipica en las
interacciones biolodgicas reciprocas, analogando
asi a la coevolucion pero a nivel fenotipico y a
escala temporal ecoldgica.
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