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POTENCIAL DE MIGRACIÓN ALTITUDINAL Y CAPACIDAD ADAPTATIVA DE 

Lupinus montanus ANTE CONDICIONES DE CAMBIO CLIMÁTICO EN EL NEVADO 

DE TOLUCA  

Diana Córdoba Rodríguez, Dra. 

Colegio de Postgraduados, 2021 

RESUMEN 

El cambio ambiental asociado al calentamiento global representa un reto importante en el 

manejo y conservación de los ecosistemas alpinos. Ante el aumento de temperatura, las especies 

vegetales de esas comunidades tienen las opciones de ascender en la montaña, encontrar refugio, 

adaptarse o morir. Por su distribución altitudinal en las montañas (de 3,400 a 4,200 m), Lupinus 

montanus resulta una especie útil para evaluar estas opciones, a través de la capacidad de 

dispersión de semilla y el grado de adaptación local y plasticidad fenotípica en las poblaciones a 

lo largo del gradiente altitudinal. En este trabajo se evaluó a) el potencial productivo, la distancia 

de dispersión y el banco de semillas de L. montanus en el límite altitudinal superior (4,200m) de 

su distribución natural en el Nevado de Toluca; b) el efecto de la temperatura (5, 9, 13 y 17 °C) en 

la dinámica de germinación de semilla y el grado de adaptación local y plasticidad fenotípica de 

ocho poblaciones muestreadas a lo largo de un gradiente altitudinal y c) la diferenciación entre 

poblaciones (3,500; 3,900 y 4,200 m) en el crecimiento inicial de las plantas, su plasticidad 

fenotípica y su desempeño fotoquímico (fluorescencia de la clorofila) en respuesta a la 

temperatura. En un ciclo reproductivo se produjeron más de 5,500 semillas por planta, con 

dispersión simétrica en las cuatro orientaciones que se ajustó a un modelo exponencial negativo 

hasta una distancia de 2 m de la planta madre. En el suelo se encontró una reserva de 4.3 semillas 

m-2. El aumento de temperatura afectó en forma negativa la capacidad de germinación (de 99 a 

93%), pero se aceleró la velocidad del proceso. En las poblaciones del extremo inferior del 

gradiente se detectó un efecto de adaptación local para algunos de los parámetros de germinación 

y las poblaciones de los dos extremos del gradiente mostraron mayor plasticidad fenotípica que 

las intermedias. La mayor temperatura aumentó la tasa de crecimiento y desarrollo de las plantas, 

con excepción del número de foliolos en las hojas. La población intermedia (3,900 m) mostró 

mayor plasticidad fenotípica en altura de planta y número de hojas que las otras poblaciones. La 

población de 4,200 m mostró mayor eficiencia fotoquímica en el ambiente de temperatura elevada 

(17 °C). L. montanus mostró mecanismos compensatorios (plasticidad fenotípica y adaptación 

local) que en conjunto podrían favorecer su permanencia en condiciones de temperatura más alta. 
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POTENTIAL FOR ALTITUDINAL MIGRATION AND ADAPTIVE CAPACITY of 

Lupinus montanus IN THE FACE OF CLIMATE CHANGE, AT THE NEVADO DE 

TOLUCA 

Diana Córdoba Rodríguez, Dra. 

Colegio de Postgraduados, 2021 

ABSTRACT 

Environmental change linked to global warming represents a major challenge for 

management and conservation of alpine ecosystems. In the face of a gradual temperature rise, plant 

species in these communities have to move upward, find appropriate refuges, adapt to new 

conditions, or die. Given its altitudinal distribution in the mountains (of 3,400 to 4,200 m), L. 

montanus is a useful species to evaluate these options, in terms of seed dispersal potential, and 

degree of local adaptation and phenotypic plasticity of populations along the altitudinal gradient. 

The objectives of the study were to evaluate a) the seed production potential, dispersal distance 

and seed bank of L. montanus at the upper limit (4,200 m) of its natural distribution at the “Nevado 

de Toluca” mountain; b) the effect of temperature (5, 9, 13 and 17 °C) on seed germination 

dynamics and degree of  local adaptation and phenotypic plasticity of eight populations sampled 

along an altitudinal gradient and c) differentiation among populations (3,500; 3,900 and 4,200 m) 

in seedling growth traits, phenotypic plasticity and photochemical performance (chlorophyll 

fluorescence) in response to  temperature. L. montanus produced over 5,500 seeds per plant in a 

reproductive cycle, which are symmetrically dispersed to the four orientations, following a 

negative exponential curve up to a distance of 2 m from the mother plant. A seed bank of 4.3 seeds 

m-2 was found on the soil. Rising the temperature negatively affected germination capacity (from 

99 to 93%), but germination rate increased. A local adaptation effect was detected for some 

germination parameters in populations from the lower end of the gradient, and populations from 

both ends of the gradient showed greater phenotypic plasticity in seed germination dynamics than 

intermediate populations. Higher temperature increased growth rate and seedling development for 

all growth traits measured, except number of leaflets. Mid-elevation population (3,900 m) showed 

higher phenotypic plasticity in seedling height and number of leaves than the other populations. 

The population from 4,200 m showed the highest photochemical efficiency in terms of chlorophyll 

fluorescence under warm temperature conditions (17 °C). L. montanus showed compensatory 
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mechanisms (phenotypic plasticity and local adaptation) that together would allow it to persevere 

under higher temperature conditions. 

 

Keywords: Lupinus montanus, climate change, phenotypic plastic, local adaptation. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Las condiciones de vida de las plantas siempre han estado y estarán en un estado de cambio, 

en todo el mundo (Körner, 2000). La vegetación de gran altitud no es una excepción a este respecto 

(Barry, 1990), las plantas en la alta montaña constituyen uno de los grupos biológicos de futuro 

más incierto ante el calentamiento global (Grabherr et al., 1994; Gottfried et al., 1999).  

Se han documentado importantes cambios en la temperatura en hábitats de alta montaña 

durante los últimos siglos y en especial en las últimas décadas (Beniston et al., 1997; Díaz y 

Bradley, 1997). Estos cambios en el régimen climático y las presiones por factores antropogénicos 

han provocado cambios importantes en las especies y por lo tanto representan un reto importante 

para el manejo y conservación de estas poblaciones vegetales (Aitken et al., 2008).  

La distribución de las especies vegetales, especialmente en ambientes de montaña, se ha 

ido modificando por el cambio climático y esto ha provocado que muchas de ellas se desfasen 

geográficamente o no tengan posibilidad de ajustar sus procesos fisiológicos al nuevo ambiente, 

por su marcada adaptación local (Jump y Peñuelas, 2005). Básicamente las plantas tienen las 

opciones de adaptarse, migrar o morir (Aitken et al., 2008). Las posibilidades de adaptación 

dependen del nivel de variación genética y de la plasticidad fenotípica residente en las poblaciones 

para ajustar sus procesos a las nuevas condiciones (Tognetti et al., 2019; Soto-Correa et al., 2014). 

Por otro lado, la capacidad natural de migración de las plantas a través de la dispersión y su 

establecimiento en nuevos hábitats puede ser extremadamente lenta para la mayoría de las especies 

(Pearson, 2006; Soto-Correa et al., 2014).  

En los ecosistemas de alta montaña la opción principal de movimiento de las plantas es 

hacia sitios de mayor elevación, donde se espera que ocurran las condiciones de temperatura a las 

que están adaptadas (Byars et al., 2009). Por lo tanto, la dispersión se vuelve un proceso prioritario 

y ocurre cuando una semilla, espora o propágulo vegetativo se desprende de su planta materna 

(van Den et al., 2016). Este proceso une el ciclo reproductivo de las plantas con el establecimiento 

de su progenie (Wang y Smith, 2002). La dinámica y características particulares de este proceso 

tienen consecuencias importantes para la evolución de los nichos ecológicos de las especies, que 

determinan dónde puede persistir una especie (van Den et al., 2016). Una especie con distancia de 

dispersión corta o pocos propágulos dispersantes puede no colonizar hábitats adecuados más allá 

de sus límites de distribución actual, mientras que una especie con una dispersión generalizada 
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puede aumentar las posibilidades de colonizar hábitats que en primera instancia parecen 

inadecuados (van Den et al., 2016).  

Ante el cambio climático, la dinámica de dispersión de semillas es un factor crucial en la 

capacidad de migración de las especies, con repercusiones importantes en la dinámica poblacional 

y comunitaria de las plantas (Greene y Johnson, 1989; Wang y Smith, 2002). El desplazamiento 

de las plantas a través de la dispersión delimita el área potencial de reclutamiento y afecta los 

procesos de depredación y competencia, lo cual eventualmente resultará en un nuevo patrón 

espacial de individuos capaces de reproducirse (Nathan et al., 2001).  

Sin embargo, el ascenso a mayores altitudes (como una respuesta ante el cambio climático) 

es un proceso relativamente lento y depende de la capacidad de migración altitudinal de la especie 

(Sáenz-Romero et al., 2016). Ante esta situación, la plasticidad fenotípica puede ser una opción 

más adecuada en la respuesta a corto plazo (Jump y Peñuelas, 2005; Lloret et al., 2012). En muchas 

especies con distribución alpina, especialmente las especies pioneras, esta alternativa podría ser el 

principal mecanismo para persistir en un ambiente cambiante (Núñez-Farfán et al., 2003).  

La plasticidad fenotípica es un mecanismo fundamental, producto de la evolución 

adaptativa, que varía entre genotipos, poblaciones y especies. Es la capacidad de un genotipo 

determinado para expresar fenotipos diferentes cuando se expone a diferentes condiciones 

ambientales (Sultan, 2000; Pigliucci et al., 2006). Este mecanismo es particularmente importante 

en el proceso adaptativo de las especies, ya que permite que los organismos ajusten a corto plazo 

su fisiología y morfología ante los cambios en las condiciones ambientales locales que ocurren 

durante su ciclo de vida (Sultan, 2000).  

Determinar la magnitud de la plasticidad fenotípica no es simple, pero existen diferentes 

formas de hacerlo; entre ellas la determinación de normas de reacción, la cual proporciona 

información sobre la dirección y magnitud del cambio fenotípico provocado en respuesta a la 

variación del ambiente y se puede comparar entre genotipos, poblaciones o especies (Arnold et al., 

2019; Ghalambor et al., 2007). Otra manera de hacerlo es a través de índices de plasticidad, como 

el RDPIs; por sus siglas en inglés (Índice simplificado de plasticidad fenotípica de distancia 

relativa), para estimar la magnitud de la respuesta plástica. Este índice trabaja con las distancias 

fenotípicas entre dos genotipos o poblaciones creciendo en condiciones ambientales diferentes 

(Valladares et al., 2006). 
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Por otro lado, es común observar que en los gradientes altitudinales existen diferencias en 

las características funcionales de las poblaciones de una especie distribuidas en éstos. Se han 

determinado diferencias intra-específicas en varios rasgos morfológicos como el tamaño, peso y 

área foliar, así como en parámetros del proceso fotosintético, entre otros (Thomas, 2011). La 

variación espacio-temporal de las condiciones ambientales expone a los organismos a distintas 

presiones de selección que conducen a la adaptación de las poblaciones a su ambiente local 

(Dudley, 1996; Kawecki y Ebert, 2004; Matesanz et al., 2020). Los cambios micro-evolutivos 

asociados a este proceso aumentan la diferenciación genética de las poblaciones y con el paso de 

las generaciones se pueden distinguir ecotipos adaptados localmente (Nagy y Rice, 1997; 

Galloway y Fenster, 2000; Giménez-Benavides et al., 2007; Hereford, 2009). La adaptación local 

generada por la selección natural divergente permite maximizar el desempeño de los organismos 

en respuesta a las condiciones del ambiente local en que han evolucionado las poblaciones de una 

especie (Galloway y Fenster, 2000; Kawecki y Ebert, 2004). Sin embargo, un alto grado de 

adaptación local puede tener un efecto negativo en la permanencia de las poblaciones cuando las 

condiciones del ambiente se modifican por el cambio climático (Dinnetz y Nilsson, 2002; Thomas 

et al., 2004) 

La plasticidad fenotípica y la adaptación local son los principales mecanismos adaptativos 

que poseen las plantas para establecerse y prosperar en ambientes altamente heterogéneos en 

escalas de espacio y tiempo (Sexton et al., 2002; Molina-Montenegro y Cavieres, 2010; Matesanz 

et al., 2012, 2020). Las dos estrategias son complementarias y de importancia para las especies 

pues la plasticidad fenotípica puede inicialmente permitir el establecimiento de una especie, y una 

vez establecida, la recombinación genética de fenotipos heredables permite responder a la presión 

de selección local, obteniendo ecotipos adaptados con mayor adecuación biológica (Ellstrand y 

Schierenbeck, 2000, Sexton et al., 2002, Maron et al., 2004). Sin embargo, la importancia relativa 

de estos dos mecanismos puede variar entre especies en función de diferentes factores asociados 

al proceso evolutivo (Matesanz et al., 2020).  

La germinación de las semillas es una etapa crucial en el establecimiento de los individuos, 

por lo que está sujeta a una fuerte presión de selección natural y tiene un alto valor adaptativo 

(González-Zertuche y Orozco-Segovia, 1996; Meyer et al., 1997). Debido a ello, es común que 

exista variación entre poblaciones en la capacidad y dinámica de la germinación en respuesta a 

condiciones ambientales específicas, (Meyer et al., 1997; Boydak et al., 2003; García et al., 2007; 



4 

 

Cortés-Cabrera et al., 2018). Entre las condiciones ambientales a las que está sujeta, se encuentra 

la temperatura, la cual está estrechamente relacionada con la actividad enzimática responsable de 

las tasas de germinación (Bewley et al., 2013). Por ello, el estudio de los posibles efectos de la 

temperatura y, del nivel de plasticidad fenotípica y adaptación local de las poblaciones en la 

dinámica de este proceso es fundamental en el contexto del aumento de temperatura asociado al 

calentamiento gradual en el planeta, con repercusiones importantes en la dinámica de las 

poblaciones (Santana et al., 2010).  

Al igual que con el proceso de germinación, la temperatura también influye en el 

crecimiento y desarrollo inicial de las plantas. En esta etapa se ha determinado que la temperatura 

afecta la tasa de crecimiento y, con ello, diferentes rasgos morfológicos y fisiológicos, 

especialmente en las hojas, como área foliar, presencia de pubescencia, ángulo foliar, disipación 

térmica, fotorrespiración, contenido de pigmentos fotosintéticos y protectores contra la radiación, 

entre otros (Demming-Adams y Adams, 1996, Caasi-Lit et al., 1997). Por ejemplo, la fluorescencia 

(energía luminosa re-emitida de menor energía) de la clorofila puede variar entre poblaciones 

como uno de los mecanismos adaptativos para mantener la eficiencia fotoquímica y la disipación 

térmica de la energía absorbida en respuesta a estrés por temperatura (Maxwell y Johnson, 2000). 

En condiciones naturales, la emisión de fluorescencia cambia continuamente para lograr el ajuste 

en el funcionamiento de los individuos a las fluctuaciones ambientales. Diversos factores de estrés 

ambiental como las temperaturas elevadas, heladas, sequía, salinidad, cambios en la intensidad 

luminosa, deficiencias nutricionales, entre otros, afectan la función del fotosistema II de manera 

directa o indirecta, lo cual modifica la emisión de la fluorescencia (González et al., 2008; Rohácek 

et al., 2008; Maxwell y Johnson, 2000). Por ello, los cambios en la emisión de la fluorescencia 

pueden utilizarse para revelar mecanismos de respuesta a condiciones de estrés (Brack y Frank, 

1998; Maxwell y Johnson, 2000). 

Lupinus montanus Kunth es una especie de la familia Fabaceae, con una amplia 

distribución natural en las montañas de México (Dunn, 2001). La mayoría de las poblaciones 

naturales de esta especie se encuentran en el Cinturón Volcánico Transmexicano, en altitudes que 

van de 2500 a 4100 m, asociadas a bosques de pino (Pinus hartwegii Lindl.), encino (Quercus 

spp.) y oyamel [Abies religiosa (Kunt.) Schltdl. & Cham.], y a las praderas alpinas y subalpinas 

(Acosta-Percastegui y Rodríguez-Trejo, 2005), por lo que representa un modelo biológico 

importante para evaluar la capacidad de migración altitudinal en el extremo altitudinal superior, 
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así como el nivel de plasticidad fenotípica y adaptación local de las poblaciones a lo largo del 

gradiente altitudinal.  

Al igual que otras especies del mismo género, Lupinus montanus presenta un mecanismo 

especial de dispersión de semillas (Abraham et al., 2002). Los frutos en forma de vaina explotan 

y lanzan las semillas al aire en diferentes direcciones (Ruiz et al., 2010); es decir, tienen una 

dispersión balística. La semilla una vez dispersada puede germinar inmediatamente o permanecer 

en el suelo formando un banco de semillas, ecológica y evolutivamente importante en la dinámica 

poblacional de muchas especies (Ooi, 2012). Sin embargo, Lupinus montanus es una especie 

pionera, con un sistema reproductivo predominantemente autógamo y está sujeta a diferentes 

presiones de selección a lo largo del gradiente altitudinal, especialmente durante las etapas de 

germinación y crecimiento inicial, por lo que es posible esperar diferencias adaptativas y de 

plasticidad fenotípica entre las poblaciones. 

El estudio de los posibles efectos del cambio climático, especialmente el efecto del 

incremento en la temperatura sobre Lupinus montanus va a permitir dimensionar el impacto de 

este proceso y la vulnerabilidad que representa para los organismos vegetales de los ecosistemas 

alpinos, principalmente porque se trata de una especie pionera, con una capacidad considerables 

para tolerar estrés (Blanco-García et al., 2011; Díaz-Rodríguez et al., 2013).  A largo plazo, la 

presencia de la especie en un sitio contribuye al mejoramiento de las condiciones edáficas para 

promover el establecimiento de otras especies de mayor porte (Blanco-García et al., 2011; Díaz-

Rodríguez et al., 2013; Soto-Correa et al., 2015).  

En la primera parte de este trabajo se aborda la dimensión del banco de semillas que forma 

la especie como resultado de la dispersión de semilla en ciclos reproductivos de años anteriores y 

se evalúa el potencial de producción de semillas de las plantas de Lupinus montanus, en relación 

con su tamaño (altura y número de tallos), y la capacidad (distancia) de dispersión de la semilla en 

el límite altitudinal superior de la distribución natural de la especie en el Nevado de Toluca para 

determinar su patrón espacial de dispersión en relación con la posibilidades de avance en la 

migración altitudinal de la especie. 

En la segunda parte del trabajo, se aborda la dinámica de germinación de la semilla de L. 

montanus en diferentes escenarios térmicos, con la finalidad de determinar el grado de adaptación 

local y plasticidad fenotípica de las poblaciones en este proceso. Para ello, se evalúa el efecto de 

la temperatura en la dinámica de germinación de semillas recolectadas en diferentes poblaciones 
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a lo largo de un gradiente altitudinal, así como las diferencias entre poblaciones en la capacidad y 

dinámica de germinación de la semilla.  

En el tercer capítulo del trabajo se evalúan las diferencias adaptativas y la plasticidad 

fenotípica en caracteres morfológicos durante la etapa inicial de crecimiento de las plantas de tres 

poblaciones de L. montanus recolectadas a lo largo del gradiente altitudinal (3,500; 3,900 y 4,200 

m) de la distribución natural de la especie, ante condiciones de temperatura alta. Además, se 

analizan las diferencias entre poblaciones en la emisión de fluorescencia en condiciones de 

temperatura alta. 

El futuro de las especies de alta montaña es incierto, pero el estudio de éstas bajo 

condiciones que simulen su ambiente futuro, representa una aproximación al panorama que está 

por venir y bajo el cual muchas especies quedarán expuestas totalmente a ambientes diferentes del 

actual. La ventaja de realizar estudios en especies herbáceas es que tienen ciclos biológicos más 

cortos y permiten evaluar más rápidamente los impactos y los mecanismos de respuesta, por lo 

tanto, pueden ser utilizadas como modelos biológicos que aporten información para otras especies 

de ciclo de vida más largo. 
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CAPÍTULO I. PRODUCCIÓN, DISPERSIÓN Y BANCO DE SEMILLAS EN Lupinus 

montanus Kunth EN EL LÍMITE SUPERIOR DE SU DISTRIBUCIÓN ALTITUDINAL 

EN EL NEVADO DE TOLUCA 

 

1.1 RESUMEN 

Las plantas tienen la opción de adaptarse, emigrar o morir ante el cambio climático. Sin 

embargo, la migración por dispersión natural de semillas puede ser muy lenta. Lupinus montanus 

(lupino), especie que se distribuye entre los 3,400 y 4,200 m en las montañas, es un modelo útil 

para evaluar la capacidad de migración altitudinal. Los objetivos de este trabajo fueron determinar 

el potencial productivo, la distancia de dispersión y el banco de semillas de L. montanus en el 

límite superior de su distribución natural. Se establecieron tres sitios de muestreo a 4,200 m con 

plantas aisladas. Se evaluó la producción de semillas y se colocaron trampas a lo largo de las cuatro 

orientaciones para evaluar la cantidad y el patrón espacial de dispersión de semillas. L. montanus 

produjo más de 5,500 semillas por planta en un ciclo reproductivo; el potencial productivo se 

asoció con la altura y el número de tallos de la planta. El número de semillas capturadas varió en 

forma significativa con la distancia de la planta madre. La curva promedio de dispersión se ajustó 

a un modelo exponencial negativo. La dispersión de las semillas es similar entre las cuatro 

orientaciones de las plantas. A pesar del potencial elevado de producción de semillas de L. 

montanus, solo 3.2 % de ella alcanzó una distancia igual o mayor a 2 m de la planta madre. Sin 

embargo, la frecuencia de ciclos reproductivos y la post-dispersión de las semillas podrían acelerar 

la capacidad de desplazamiento altitudinal de la especie.  

 

Palabras clave: Lupino, migración altitudina, dispersión, semillas 
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1.2 ABSTRACT 

Plants have the option to adapt, migrate or die to climate change. However, natural seed 

dispersal migration can be very slow. Lupinus montanus (lupine), a species that is distributed 

between 3,400 and 4,200 meters above sea level in the mountains, is a useful model to evaluate 

the altitude migration capacity. The objectives of this work were to determine the productive 

potential, the dispersal distance and the seed bank of L. montanus at the upper limit of its natural 

distribution. Three sampling sites were established at 4,200 m with isolated plants. Seed 

production was evaluated, and traps were placed along the four orientations to evaluate the quantity 

and spatial pattern of seed dispersal. L. montanus produced more than 5,500 seeds per plant in a 

reproductive cycle; the productive potential was associated with the height and the number of 

stems of the plant. The number of captured seeds varied significantly with the distance from the 

mother plant. The average dispersion curve was fitted to a negative exponential model. Seed 

dispersal is similar among the four pant orientations. Despite the high seed production potential of 

L. montanus, only 3.2% of it reached a distance equal to or greater than 2 m from the mother plant. 

However, the frequency of reproductive cycles and the post-dispersal of the seeds could accelerate 

the altitude displacement capacity of the species. 

 

Keywords: Lupine, altitude migration, dispersal seeds. 
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1.3 INTRODUCCIÓN 

Las plantas tienen la capacidad de mover su descendencia de un lugar a otro a través de la 

dispersión de semillas, esporas o propágulos vegetativos (van Den et al., 2016). La dispersión se 

define como el movimiento de un organismo desde su sitio de origen hasta el lugar donde se 

establece (van Den et al., 2016). En las plantas, la dispersión ocurre cuando una semilla, espora o 

propágulo vegetativo se desprende de su planta materna (van Den et al., 2016); este proceso une 

el ciclo reproductivo de las plantas con el establecimiento de su progenie (Wang y Smith, 2002). 

El desplazamiento espacial de las semillas tiene la finalidad de incrementar las probabilidades de 

establecimiento y colonización de las especies (Tercero-Burcado y Rovere, 2010).  

Las características del proceso de dispersión de semillas tienen consecuencias importantes 

para la evolución de los nichos ecológicos de las especies, que determinan dónde puede persistir 

una especie (van Den et al., 2016). La dispersión facilita el escape de las semillas de los 

depredadores (Perea, 2012) y disminuye la competencia en áreas cercanas a la planta madre (van 

Den et al., 2016). Una especie que presenta distancias de dispersión cortas o pocos propágulos 

dispersantes puede no colonizar hábitats adecuados más allá de sus límites de distribución actual, 

mientras que la dispersión generalizada puede aumentar las posibilidades de colonizar hábitats que 

en primera instancia parecen inadecuados (van Den et al., 2016).  

La distribución de las especies vegetales, especialmente en ambientes de montaña, se ha ido 

modificando por el cambio climático y esto ha provocado que muchas de ellas se desfasen o no 

tengan posibilidad de adaptación por su marcada adaptación local (Jump y Peñuelas, 2005). Las 

plantas tienen básicamente las opciones de adaptarse, emigrar o morir ante el cambio climático 

(Aitken et al., 2008). Las posibilidades de adaptación dependen del nivel de variación genética y 

de la plasticidad fenotípica de las poblaciones para ajustar sus procesos a las nuevas condiciones 

(Tognetti et al., 2019; Soto-Correa et al., 2014). Por otro lado, la capacidad natural de migración 

de las plantas a través de la dispersión y su establecimiento en nuevos hábitats puede ser 

extremadamente lenta para la mayoría de las especies (Pearson, 2006; Soto-Correa et al., 2014). 

En los ecosistemas de alta montaña la principal opción de movimiento de las plantas es hacia 

sitios de mayor elevación, donde se espera que ocurran las condiciones de temperatura a las que 

están adaptadas (Byars et al., 2007). Sin embargo, la tasa de movimiento altitudinal debe ser 

relativamente rápida, antes de que ocurran cambios fenológicos que limiten su capacidad 

reproductiva o que sean invadidas y desplazadas por especies de sitios más bajos (Peñuelas et al., 
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2002). El cambio climático representa desafíos importantes para los manejadores forestales y 

ecólogos en cuanto a la práctica de actividades de manejo eficaces, ya sea para fines comerciales 

o de conservación (Sáenz-Romero et al., 2016). 

Lupinus montanus Kunth es una especie de la familia Fabaceae, con una amplia distribución 

natural en las montañas de México (Dunn, 2001). La mayoría de las poblaciones naturales de esta 

planta se encuentran en el Cinturón Volcánico Transmexicano, en altitudes que van de 2,500 a 

4,100 m, asociadas a bosques de pino (Pinus hartwegii Lindl.), encino (Quercus spp.) y oyamel 

[Abies religiosa (Kunt.) Schltdl. y Cham.], y a las praderas alpinas y subalpinas (Acosta-

Percastegui y Rodríguez-Trejo, 2005). L. montanus representa un modelo biológico importante 

para evaluar la capacidad de migración altitudinal en estas condiciones. Al igual que otras especies 

del mismo género, esta planta presenta un mecanismo especial de dispersión de semillas (Abraham 

de Noir et al., 2002). Los frutos en forma de vaina explotan y lanzan las semillas al aire en 

diferentes direcciones (Ruiz et al., 2010); es decir, tienen una dispersión balística. Las semillas 

una vez dispersadas pueden germinar inmediatamente o permanecer en el suelo formando un banco 

de semillas, ecológica y evolutivamente importante en la dinámica poblacional de muchas especies 

(Ooi, 2012). Las semillas pequeñas, como en el caso de L. montanus se entierran con facilidad y 

parece que enfrenta menos riesgos, aunque también pueden ser presas de lombrices, hormigas y 

otra fauna del suelo (Thompson y Fenner, 1992). Sin embargo, no existe suficiente información 

sobre la capacidad de dispersión de la semilla de Lupinus ni de la presencia de un banco natural 

de semillas que permita visualizar la permanencia a largo plazo de la especie o bien su posible 

movimiento hacia otros espacios dentro de su condición alpina ante el escenario del cambio 

climático.  

Este trabajo tuvo como objetivos a) relacionar el tamaño de las plantas (altura y número de 

tallos) con el potencial de producción de semillas en ésta; b) evaluar la capacidad (distancia) de 

dispersión de las semillas en el límite altitudinal superior de la distribución natural en el Nevado 

de Toluca, con el propósito de establecer su patrón espacial de dispersión y potencial de migración 

altitudinal así como c)determinar la dimensión del banco de semillas de L. montanus, como 

resultado de la dispersión de semillas en ciclos reproductivos de años anteriores. 
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1.4 MATERIALES Y MÉTODOS 

1.4.1 Área de estudio 

El estudio se realizó en el área de protección de flora y fauna Nevado de Toluca (APFF 

Nevado de Toluca) (Figura 1.1). El APFF se localiza en la porción centro‑sur del Estado de 

México, con una superficie de 53,590 ha e incluye un volcán de 4660 m, cuarto lugar entre las 

montañas más alta de México, (SEMARNAT, 2016). El tipo de suelo predominante es el andosol, 

que ocupa 90 % del Área Natural Protegida (INEGI, 2000). Presenta un clima frío E(T)H wig y 

semifrío-subhúmedo C(E)wig según la clasificación de Köppen modificada por García (1973). El 

régimen de lluvias es de verano, aunque puede haber nevadas en invierno. La temperatura media 

mensual fluctúa entre 2 y 5 °C, mientras que la temperatura máxima extrema se eleva hasta 21 °C 

en el verano y la mínima extrema baja a ‑10 °C en invierno (SEMARNAT, 2016). 

1.4.2 Determinación del banco de semillas 

Este proceso se realizó en el mes de agosto del 2017, previo al ciclo de dispersión de ese 

año, con el propósito de hacer un conteo de semillas y considerar a éstas como un banco o 

reservorio de la especie. Se seleccionaron tres sitios de muestreo y en cada sitio se delimitaron 

cuatro polígonos de 25 m2 (5 x 5 m) o sub-poblaciones (manchones con un mínimo de 10 plantas 

adultas) localizadas en el límite altitudinal superior de distribución de la especie (4200 m), 

separadas entre sí por al menos 100 m (Figura 1). Los sitios se ubicaron entre las coordenadas 19° 

06.33’ N 99° 44.64’ O (sitio 1) y 19° 06.83’ N 99° 44.47’ O (sitio 3). Los polígonos se dividieron 

en 25 cuadros de 1 m2 y de ellos se seleccionaron cinco al azar. En el centro de cada unidad se 

tomó una muestra de suelo con un cilindro de PVC de 20 cm de diámetro (314.16 cm2) y 5 cm de 

profundidad. Se recolectaron 60 muestras de suelo en total (1.88 m2) y se colocaron en bolsas de 

plástico. Las muestras se secaron a temperatura ambiente en un invernadero y se tamizaron con 

una malla de 1 mm x 1 mm de tamaño de poro para separar y contar el número de semillas de L. 

montanus presentes en ellas.  
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Sitio Coordenadas 

1 
19° 06.33’ N 

99° 44.64’ O 

2 
19° 06.60’ N 

99° 44.44’ O 

3 
19° 06.83’ N 

99° 44.47’ O 
 

Figura 1.1. Localización geográfica de los sitios de estudio en el límite altitudinal superior de Lupinus 

montanus (4,200 m) en el APFF Nevado de Toluca, Estado de México, México. 

 

1.4.3 Evaluación de la dispersión de la semilla 

En el mes de octubre de 2017 se seleccionaron tres sub-poblaciones (manchones de L. 

montanus) en el límite altitudinal superior de su distribución, cercano a los 4,200 m. En cada sub-

población se localizaron cinco plantas aisladas de otras plantas adultas, en estado reproductivo (15 

plantas en total). Se muestreo este número de plantas debido a que no fue posible encontrar un 

mayor número de ellas aisladas de la población. En cada uno de los individuos elegidos se 

colocaron trampas a diferentes distancias (coladeras de plástico) de 12 cm de diámetro (113.09 

cm2) y 5 cm de alto, con una malla de plástico en el interior para evitar el rebote de las semillas al 

momento de caer en la trampa. Las trampas se colocaron en forma de cruz, con la planta en el 

centro y a partir de ésta, se trazaron líneas que tuvieron una distancia de 2 m en dirección paralela 

y perpendicular a la pendiente del terreno. En total se colocaron 24 trampas de captura de semillas 

alrededor de cada planta. En la dirección perpendicular a la pendiente se colocó una trampa cada 

50 cm a partir del centro y en la dirección paralela a la pendiente se colocó otra trampa cada 25 
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cm, ya que el interés principal fue detectar con mayor precisión la capacidad de dispersión a favor 

y en contra de la pendiente del terreno.  

En cada lupino elegido se contó el número de vainas y de tallos, y se midió la altura de los 

tres tallos centrales más altos. Posteriormente, en una muestra de 50 vainas tomadas al azar de 10 

plantas cercanas se determinó el número de semillas llenas por vaina, para estimar el potencial de 

producción de semillas por planta. Durante el periodo de octubre 2017 a enero 2018 se contó el 

número de semillas capturadas en las trampas cada semana y se obtuvo el total de semillas 

capturadas en cada una de ellas.  

1.4.4 Análisis estadístico de los datos 

Con los datos del banco de semillas, se estimó la cantidad de semillas por m2 de terreno, y 

con el promedio de vainas por planta y de semillas por vaina se estimó el potencial de producción 

de semillas por planta. Para establecer la relación entre la producción de semillas y el tamaño de 

la planta, se estimó la correlación de Pearson entre el número potencial de semillas con la altura 

de planta y el número de tallos. También se realizó un análisis de varianza de una vía con un nivel 

de significancia de p=0.05 para evaluar diferencias entre las subpoblaciones en estas 

características de las plantas. 

Se utilizó la prueba de Kruskal-Wallis para determinar las posibles diferencias entre 

distancias en el número de semillas capturadas para cada una de las orientaciones en que se 

colocaron las trampas y en el promedio de todas ellas. Previo a las comparaciones entre distancias, 

los datos del número de semillas fueron transformados con la función de raíz cuadrada. 

Adicionalmente, con los datos del número de semillas capturadas por trampa se ajustó la 

curva de dispersión de las semillas con respecto a la distancia de la planta madre, con el 

procedimiento Model de SAS (SAS, 2013), utilizando un modelo exponencial negativo 

(Bustamante, 1996) de la forma: 

Yj = a *exp(bXj)     (Ec. 1) 

 

Dónde: Yj= número de semillas capturadas en la j-ésima trampa; Xj= distancia (en cm) de 

la j-ésima trampa a la planta madre; a y b son los coeficientes del modelo de regresión a estimar. 

Para determinar el posible efecto de la orientación (a favor vs. en contra de la pendiente o en 

dirección paralela vs. perpendicular a la pendiente) sobre la curva de dispersión de las semillas, se 

tomó como base la Ec. 1, de la que se derivó la siguiente ecuación: 
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Yij= (a +aoi)*exp[(b + boi)Xij]       (Ec. 2) 

Dónde oi= variable indicadora de la i-ésima orientación de dispersión de la semilla; las 

demás variables fueron definidas anteriormente.  

Todos los análisis fueron realizados con el paquete estadístico SAS (SAS, 2013). 

 

1.5 RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

1.5.1 Banco de semillas en el suelo 

En la superficie muestreada (1.88 m2) se encontró un total de ocho semillas de L. montanus, 

lo que representa una densidad de 4.26 semillas por m-2 de terreno. Todas las semillas encontradas 

fueron viables, pues se obtuvo 100 % de germinación. Al parecer, una cantidad importante de 

semillas queda almacenada en el suelo por algún tiempo para formar un banco de semillas 

persistente que puede ser a corto o largo plazo, en función de las condiciones climáticas del sitio 

y los mecanismos adaptativos de las semillas (Marañón, 2001). Las semillas de los lupinos poseen 

latencia física y hasta que se presentan condiciones favorables, a través de algún mecanismo o 

estímulo, se inicia la germinación (Pablo-Pérez et al., 2013). 

Los factores principales que afectan la persistencia de semillas en el suelo son la depredación 

y el ataque de patógenos (De Souza-Maia et al., 2006); sin embargo, en las zonas árticas y alpinas 

la incidencia de estos factores es menor, lo cual favorece el mantenimiento de semillas viables en 

el suelo (McGraw y Vavrek, 1989).  A pesar de que las semillas de L. montanus pueden ser 

consumidas por insectos, aves y roedores, los dos últimos grupos de animales también pueden 

ayudar en su dispersión, como se ha demostrado en otras especies, incluidas las fabáceas (Amico 

et al., 2018). Este proceso puede ampliar el movimiento altitudinal de las semillas. El estudio de 

la dinámica de las semillas en el suelo es útil para comprender los procesos ecológicos 

involucrados en la dinámica de las poblaciones (Pérez y Santiago, 2001).  

 

1.5.2 Capacidad de producción de semillas 

Una planta de L. montanus tiene el potencial de producir, en promedio, más de 5,500 semillas 

por ciclo reproductivo, con un promedio de 637 vainas y 9 semillas llenas por vaina (Cuadro 1.1). 

No se encontraron diferencias significativas (p=0.43) entre las subpoblaciones muestreadas en su 

capacidad productiva. En cambio, se encontraron diferencias significativas con respecto al número 

de tallos (p=0.045) y altura de éstos (p=0.0004). Además, se encontró una correlación positiva 
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entre el número de vainas y el número de tallos (r= 0.8602, p<0.0001) y con la altura de éstos (r= 

0.9539, p<0.0001). Es decir, el potencial de producción de semillas está fuertemente relacionado 

con el tamaño de las plantas, medido en términos de la altura o el número de tallos. Al parecer, la 

estrategia reproductiva de la especie es producir la mayor cantidad posible de tallos con la mayor 

longitud posible para que en cada uno de se produzca una inflorescencia que maximice la 

producción de semillas. Esta es una característica general de las Fabaceae, en donde la producción 

de rebrotes o tallos que generen estructuras reproductivas favorece la permanencia de los 

individuos adultos (Barchuk et al., 2006). 

Cuadro 1.1. Cantidad de vainas y potencial de producción de semillas (± error estándar) por planta 

(15 plantas en total) en tres subpoblaciones de Lupinus montanus en el Nevado de Toluca.  

Subpoblación No. de vainas por planta Potencial de semillas 

Media Valores extremos Media  Valores extremos 

1 694.0 ± 50.8 433–1016 6,246 ± 56.8 3,897–9144 

2 595.2 ± 34.4  345–794 5,357 ± 309.5 3,105–7176 

3 623.2 ± 12.9 521–699 5,608 ± 116.4 4,689–6291 

 

Los datos muestran que en esta especie existe un potencial elevado de producción de semillas 

por planta y mantiene las semillas a escasa profundidad del suelo como es característico de las 

Fabáceas (O´Connor y Pickett, 1992). Sin embargo, además del consumo de semillas por la fauna 

y el ataque de patógenos, el establecimiento de plántulas es un proceso difícil y hasta poco común 

en ambientes de alta montaña (Cabrera, 2002), por lo que la producción abundante de semillas 

puede compensar la mortandad alta de las plántulas producto de factores ambientales adversos 

como temperaturas congelantes, inestabilidad del suelo y escasez de nutrimentos (Escudero et al., 

2012).  

1.5.3 Capacidad de dispersión de la semilla 

Se encontraron diferencias significativas (p<0.0001) en el número de semillas capturadas en 

las trampas entre todas las distancias de 25 a 100 cm. La curva promedio de dispersión de las 

semillas con respecto a la distancia se ajustó de manera significativa (p<0.01) a un modelo 

exponencial negativo, con un coeficiente de determinación (R2) de 0.85 (Figura 1.2). De acuerdo 
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con este modelo, 90 % de las semillas dispersadas por una planta cae dentro de 1 m de distancia, 

y menos de 3.2 % se dispersa de manera natural a 2 m o más de distancia de la planta madre.   

 

  

Figura 1.2. Patrón espacial de dispersión de semillas de Lupinus montanus (15 plantas en total) en promedio 

de las cuatro orientaciones de las trampas. La línea indica la distribución a la que se ajustaron los datos. 

Diferencias significativas (p<0.0001) entre todas las distancias de 25 cm a 100 cm. 
 

Estos resultados de dispersión concuerdan con los datos presentados por Ruiz et al. (2010) 

para Lupinus elegans Kunth, pues también encontraron que la mayor cantidad de semillas se 

concentró cerca de la planta madre, con una distancia de dispersión limitada. En ese estudio se 

encontró que al aumentar la pendiente del terreno se capturan más semillas en las trampas 

colocadas pendiente abajo de las plantas, por lo que el ascenso hacia partes más elevadas fue 

limitado. Sin embargo, el movimiento geográfico de las semillas depende no solamente de la 

dispersión de la planta madre; factores como la velocidad y dirección del viento, ingestión y 

transporte por fauna o eventos de lluvia pueden ocasionar un desplazamiento de semillas a mayor 

distancia, en sitios alejados de la planta madre (García, 1991), lo cual puede favorecer el 

movimiento de la especie hacia sitios de mayor elevación.  

En nuestro estudio no se encontró un efecto significativo (p>0.05) de la orientación (paralelo 

o perpendicular) al ajustar el modelo exponencial con variables indicadoras (Ec. 2). Los 

parámetros estimados para la variable indicadora al comparar la orientación a favor vs. en contra 
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de la pendiente, o la dirección paralela vs. perpendicular a la pendiente, no fueron significativos 

(Cuadro 1.2). En ambos casos se observa que las curvas ajustadas de dispersión de las semillas son 

similares (Figura 1.3). 

  

Cuadro 1.2. Valor de significancia (p) de los parámetros estimados en el modelo exponencial 

negativo ajustado a la curva de dispersión de las semillas de Lupinus montanus (15 plantas en total) 

en diferentes direcciones con respecto a la pendiente del terreno en el Nevado de Toluca. 

Parámetro Significado 
Valor 

estimado 

Error 

estándar 
p 

1) A favor vs. en contra de la pendiente: 

a Modelo base (contra la pendiente) 17.3063 6.4033 0.0130 

b Modelo base (contra la pendiente) -0.0487 0.0129 0.0011 

ao1 Efecto a favor de la pendiente -8.8809 7.3411 0.2328 

bo1 Efecto a favor de la pendiente 0.0249 0.0154 0.1117 

2) Paralelo vs. perpendicular a la pendiente: 

a Modelo base (paralelo a la pend.) 10.8482 2.0550 <0.0001 

b Modelo base (paralelo a la pend.) -0.0332 0.0055 <0.0001 

ao1 Efecto perpendicular a la pendiente 5.9361 7.6688 0.4416 

bo1 Efecto perpendicular a la pendiente 0.0035 0.0098 0.7205 

 

La semilla de L. montanus se dispersó de manera simétrica en las cuatro orientaciones. La 

pendiente del terreno (alrededor de 30%) no favoreció la dispersión hacia alguna orientación en 

particular, a favor o en contra de la pendiente. La mayoría de las especies de Lupinus tienen un 

mecanismo de dispersión balística (autocoria): las vainas se secan y se abren de forma explosiva, 

expulsando las semillas como máximo a unos pocos metros de separación de las plantas madre 

(Nevado et al., 2018), por ejemplo, Lupinus texensis Hook, lanza sus semillas de 0 a 4 m (Turner 

et al., 2017). En este estudio, el muestreo se hizo hasta 2 m de distancia, por lo que en estudios 

posteriores podría determinarse el alcance de dispersión ampliando la distancia de las trampas. 
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Figura 1.3. Patrón espacial de dispersión de semillas de Lupinus montanus en el Nevado de Toluca; (a) a 

favor y en contra de la pendiente; (b) en dirección paralela y perpendicular a la pendiente (15 plantas en 

total).  Las líneas muestran las curvas ajustadas a cada serie de datos. No se encontró un efecto significativo 

(p≤ 0.05) de la orientación. 

 

La dispersión de semillas es la fase demográfica más importante para el movimiento de las 

plantas en el espacio; el establecimiento o su supervivencia dependerá de los mecanismos de 
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adaptación, resistencia y establecimiento (Ooi, 2012). En este estudio se muestra que L. montanus 

libera una gran cantidad de semillas en cada ciclo reproductivo que no alcanza una distancia lejana. 

Esta cercanía a la planta madre también tiene consecuencias genéticas ya que el establecimiento 

local de propágulos resulta en un agrupamiento de individuos genéticamente emparentados 

(Rovere y Premoli, 2005). Sin embargo, si estos manchones persisten, se reproducen y liberan 

semillas, podrían representar una oportunidad de avance para la especie hacia otros lugares y 

modificar la dinámica poblacional y comunitaria de las plantas (Wang y Smith, 2002). Con el 

incremento en temperatura asociado al cambio climático, el proceso de migración de especies 

puede provocar desplazamientos y una nueva distribución de ellas (Aitken et al., 2008). Evaluar 

la dinámica de dispersión de las semillas y sus efectos demográficos en especies como los lupinos 

contribuye a entender los posibles impactos derivados del cambio climático en zonas de alta 

montaña. 

Sánchez-Sánchez et al. (2015) muestran que en Clusia salvinii Donn. Smith las plantas que 

producen cosechas pequeñas logran dispersar todos sus frutos a diferencia de aquellas que 

producen cosechas grandes. El estudio de la dispersión de semillas contribuye al conocimiento de 

la colonización de nuevas áreas. Es importante continuar con la observación a largo plazo de la 

dispersión de semillas de L. montanus pues la oscilación en el tiempo también marca una dinámica 

particular con respecto al ascenso o retroceso de esta especie en la zona alpina. De acuerdo con la 

distancia de dispersión, existe la posibilidad de aumentar la colonización de sitios a mayor 

elevación. Sin embargo, el cambio climático que ocurre en un lapso de tiempo corto, podría ser un 

factor limitante en el establecimiento de las poblaciones en esos sitios.  

 

1.6 CONCLUSIONES 

    Lupinus montanus produce y dispersa una gran cantidad de semillas, pero la mayoría de 

ellas se queda cerca de la planta madre, lo cual limita la velocidad de expansión hacia otras áreas. 

Sin embargo, la distribución uniforme en todas las orientaciones podría ser una ventaja constante 

pues la pendiente de terreno no representa un factor limitante para el movimiento altitudinal de la 

especie. La capacidad reproductiva alta de la especie, asociada en forma positiva a la altura y el 

número de tallos, permite que, de no ser depredadas, se incorporen al banco de semillas en el suelo 

en espera de condiciones que permitan su germinación, o aprovechen la ingesta por animales para 

moverse hacia otras zonas y establecerse. La post-dispersión puede ser un factor importante en 
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esta dinámica y aceleraría la colonización de áreas de mayor altitud, condición favorable en el 

contexto del aumento de temperatura ligado al cambio climático.  
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CAPÍTULO II. PLASTICIDAD Y ADAPTACIÓN LOCAL EN LA GERMINACIÓN DE 

SEMILLAS DE Lupinus montanus Kunth PROVENIENTES DEL NEVADO DE 

TOLUCA EN RESPUESTA A LA TEMPERATURA 

2.1 RESUMEN 

La plasticidad fenotípica y la adaptación local son los principales mecanismos adaptativos 

que poseen las plantas para establecerse y prosperar en ambientes heterogéneos. En el proceso de 

germinación es común que haya una amplia variación entre poblaciones pues es una etapa sujeta 

a una fuerte presión de selección natural y con alto valor adaptativo. Sin embargo, hay pocos 

estudios que examinen las implicaciones ecológicas de la respuesta plástica y la adaptación local 

como estrategias de permanencia en ecosistema de las especies alpinas, debido a que los efectos 

del cambio ambiental se manifiestan de manera rápida. Se evaluó el efecto de la temperatura (5, 9, 

13 y 17°C) en la dinámica de germinación de la semilla, la respuesta de las poblaciones, el grado 

de adaptación local y de plasticidad fenotípica en los parámetros de germinación de ocho 

poblaciones de Lupinus montanus provenientes del APFF Nevado de Toluca ubicadas a lo largo 

de un gradiente altitudinal. El aumento de temperatura afectó en forma negativa la capacidad de 

germinación (de 99 a 93 %), pero aceleró la velocidad del proceso, reduciéndose en 50 % o más 

el tiempo de activación de la germinación y de germinación media y se aumentó la homogeneidad 

de la germinación con respecto a la temperatura de 5 °C. La mayoría de los parámetros de 

germinación mostraron una relación cuadrática significativa con la elevación de origen de las 

poblaciones. Las poblaciones de elevaciones intermedias presentaron mayor capacidad 

germinativa, velocidad de germinación y homogeneidad de germinación que las poblaciones de 

los extremos del gradiente altitudinal. En las poblaciones del extremo inferior del gradiente 

altitudinal se detectó un efecto de adaptación local para algunos de los parámetros de germinación. 

También se encontraron diferencias en el grado de plasticidad fenotípica entre poblaciones, con 

una mayor plasticidad en las poblaciones de los dos extremos del gradiente que en las poblaciones 

intermedias. Estos resultados indican que las poblaciones de L. montanus tienen capacidad para 

ajustar la dinámica de germinación de la semilla ante el aumento de temperatura en su ambiente 

natural asociado al cambio climático. 

 

Palabras clave: germinación, temperatura, poblaciones, semillas 
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2.2 ABSTRACT 

Phenotypic plasticity and local adaptation are the main adaptive mechanisms that plants have 

to establish and thrive in heterogeneous environments. In the germination process it is common 

for there to be a wide variation between populations as it is a stage subject to strong pressure of 

natural selection and with high adaptive value. However, there are few studies that examine the 

plastic response and its ecological implications, mainly in the context of climate change in which 

these mechanisms play a relevant role as strategies for the permanence in the ecosystem of alpine 

species, due to the fact that the effects of environmental change manifest quickly. It was evaluated 

the effect of temperature (5, 9, 13 and 17 ° C) on the seed germination dynamics, the response of 

the populations, the degree of local adaptation and phenotypic plasticity in the germination 

parameters of eight populations was evaluated. of Lupinus montanus from the APFF Nevado de 

Toluca located along an altitude gradient. The increase in temperature negatively affected the 

germination capacity (from 99 to 93 %), but the speed of the process was accelerated, reducing the 

germination activation time and medium germination time by 50 % or more and germination 

homogeneity was increased with respect to the temperature of 5 °C. Most of the germination 

parameters showed a significant quadratic relationship with the elevation of origin of the 

populations. The populations of intermediate elevations presented higher germination capacity, 

germination speed and germination homogeneity than the populations at the extremes of the 

altitudinal gradient. In populations at the lower end of the altitudinal gradient, a local adaptation 

effect was detected for some of the germination parameters. Differences were also found in the 

degree of phenotypic plasticity between populations, with greater plasticity in the populations at 

the two ends of the gradient than in the intermediate populations. These results indicate that the 

populations of L. montanus have the capacity to adjust the germination dynamics of the seed to the 

increase in temperature in their natural environment associated with climate change. 

 

Keywords: germination, temperature, populations, seeds. 
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2.3 INTRODUCCIÓN 

Las plantas, han desarrollado mecanismos para modificar su fisiología, morfología y 

fenología con el propósito de optimizar su funcionamiento en las condiciones ambientales en que 

se establecieron. La capacidad de un genotipo determinado para expresar fenotipos diferentes 

cuando se expone a diferentes condiciones ambientales se conoce como plasticidad fenotípica 

(Sultan, 2000; Pigliucci et al., 2006). La plasticidad fenotípica es un mecanismo, producto de la 

evolución adaptativa, por lo que varía entre genotipos, poblaciones y especies. Este mecanismo es 

particularmente importante en el proceso adaptativo de las especies, ya que permite que los 

organismos ajusten a corto plazo su fisiología y morfología ante los cambios en las condiciones 

ambientales locales que ocurren durante su ciclo de vida (Sultan, 2000).  

La variación espacio-temporal de las condiciones ambientales también expone a los 

organismos a distintas presiones de selección que conducen a la adaptación de las poblaciones a 

su ambiente local (Dudley, 1996; Kawecki y Ebert, 2004; Matesanz et al., 2020). Los cambios 

micro-evolutivos asociados a este proceso aumentan la diferenciación genética de las poblaciones 

y con el paso de las generaciones se pueden distinguir ecotipos adaptados al sitio (Nagy y Rice, 

1997; Galloway y Fenster, 2000; Giménez-Benavides et al., 2007; Hereford, 2009). La adaptación 

local generada por la selección natural divergente permite maximizar el desempeño de los 

organismos en respuesta a las condiciones del ambiente local en que han evolucionado las 

poblaciones de una especie (Galloway y Fenster, 2000; Kawecki y Ebert, 2004).  

La plasticidad fenotípica y la diferenciación genética son los principales mecanismos 

adaptativos que poseen las plantas para establecerse y prosperar en ambientes altamente 

heterogéneos en escalas de espacio y tiempo (Sexton et al., 2002; Molina-Montenegro y Cavieres 

2010; Matesanz et al., 2012, 2020). Las dos estrategias son complementarias, pues la plasticidad 

fenotípica puede inicialmente permitir el establecimiento de una especie, y una vez establecida, la 

recombinación genética de fenotipos heredables permite responder a la presión de selección local, 

obteniendo ecotipos adaptados con mayor adecuación biológica (Ellstrand y Schierenbeck, 2000, 

Sexton et al., 2002, Maron et al., 2004). Sin embargo, la importancia relativa de estos dos 

mecanismos puede variar entre especies en función de diferentes factores asociados al proceso 

evolutivo (Matesanz et al., 2020). En algunos estudios se ha demostrado que la plasticidad puede 

ocasionar la aparición de fenotipos funcionales para diferentes ambientes, lo cual impide la 
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diferenciación genética y la formación de ecotipos adaptados localmente (Nicotra et al., 2010; 

Matesanz et al., 2012; van Wallendael et al., 2018).  

La respuesta fenotípica de los individuos o poblaciones a los cambios en un factor ambiental 

determinado se puede caracterizar a través de la determinación de su norma de reacción (Nicotra 

et al., 2010). La norma de reacción proporciona información sobre la dirección y magnitud del 

cambio fenotípico provocado en respuesta a la variación del ambiente y se puede comparar entre 

genotipos, poblaciones o especies (Arnold et al., 2019; Ghalambor et al., 2007). Las plantas 

exhiben una variedad de formas de respuesta plástica a cambios ambientales y con un marco 

estadístico apropiado se puede determinar el nivel y la magnitud de la plasticidad, y sus 

implicaciones en los procesos ecofisiológicos y adaptativos de las poblaciones naturales (Arnold 

et al., 2019). 

En el contexto del cambio climático, la plasticidad fenotípica y la adaptación local juegan 

un papel particularmente relevante en las especies de distribución alpina, donde los efectos de este 

fenómeno se manifiestan de manera más rápida (Lenoir et al., 2008; Nicotra et al., 2010; Draghi 

y Whitlock, 2012). En los ecosistemas alpinos la permanencia de las poblaciones naturales 

dependerá de su capacidad de adaptación, en función de la estructura y diversidad genética 

poblacional y de la plasticidad fenotípica de la especie, así como de la velocidad y capacidad de 

migración de la especie y de las barreras que impidan su movimiento espacial (Pigliucci et al., 

2006; Lenoir et al., 2008; Greenwood et al., 2014). Los ecosistemas alpinos son ideales para 

explorar la diferenciación adaptativa de las poblaciones debido a los gradientes ambientales 

asociados con el cambio altitudinal, que permiten distinguir los efectos de la selección natural a 

pesar del flujo genético entre ellas (Gonzalo-Turpin y Hazard, 2009; Sexton et al., 2011), Es 

común  que en estos ecosistemas existan niveles de variación genética entre y dentro de 

poblaciones en características de valor adaptativo en diferentes etapas del ciclo de vida, incluyendo 

la germinación de la semilla (Hernández-Verdugo et al., 2010).  

La germinación es una etapa crucial en el establecimiento de los individuos, por lo que 

comúnmente está sujeta a una fuerte presión de selección natural y tiene un alto valor adaptativo 

(González-Zertuche y Orozco-Segovia, 1996; Meyer et al., 1997). Debido a ello, es común que 

exista variación entre poblaciones en la capacidad y dinámica de la germinación en respuesta a 

condiciones ambientales específicas, (Meyer et al., 1997; Boydak et al., 2003; García et al., 2007; 

Cortés-Cabrera et al., 2018). Sin embargo, hay pocos estudios que examinen la respuesta plástica 
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de las plantas en la dinámica de germinación y sus implicaciones ecológicas; por ejemplo, en el 

éxito del establecimiento o en la capacidad de adaptación a las nuevas condiciones ambientales 

asociadas con el cambio climático (Pigliucci, 1997; Sultan, 2000).  

La regeneración a partir de semillas juega un papel muy importante en la respuesta de las 

especies a estos cambios en el clima pues puede impedir, mejorar o retrasar este proceso. El papel 

de la temperatura en la germinación de semillas es fundamental ya que está estrechamente 

relacionada con la actividad enzimática responsable de las tasas de germinación (Bewley et al., 

2013). El aumento en temperatura derivado del cambio climático tiene un efecto directo sobre la 

dinámica de las poblaciones (Santana et al., 2010). Sin embargo, este efecto sobre la germinación 

de plantas alpinas no ha sido investigado ampliamente. 

El género Lupinus desempeña un papel importante en los bosques pues su presencia implica 

una entrada continua de nitrógeno para los árboles (Beets, 1996; Mattson, 2007). Las poblaciones 

naturales de Lupinus en México crecen en caminos, laderas de cerros y en ecosistemas a altitudes 

del nivel del mar hasta más de 4000 m (Lagunes-Espinoza et al., 2012). Lupinus montanus Kunth, 

se distribuye principalmente en las zonas montañosas del Eje Neovolcánico Transversal (Acosta-

Percástegui y Rodríguez-Trejo, 2005) y presenta una alta diversidad genética a pesar de su 

variación morfológica reducida (Ferval et al., 2013). El cambio climático puede influenciar la 

distribución de L. montanus y su papel en la sucesión de los bosques, y puede utilizarse como 

modelo biológico para entender las posibles respuestas adaptativas de especies vegetales alpinos 

al cambio climático (Soto-Correa et al., 2012, 2013; Ferval et al., 2013). 

No existe información sobre la dinámica de germinación de la semilla de esta especie en 

diferentes escenarios térmicos, que permita determinar el grado de adaptación local y plasticidad 

en este proceso. Por ello, este trabajo tiene como objetivos a) evaluar el efecto de la temperatura 

en la dinámica de germinación de semillas de L. montanus recolectadas en diferentes poblaciones 

a lo largo de un gradiente altitudinal; b) determinar las diferencias entre poblaciones en la 

capacidad y dinámica de germinación de la semilla; y c) evaluar el grado de adaptación local y 

plasticidad fenotípica de las poblaciones en la dinámica de germinación de la semilla en respuesta 

a la temperatura.  
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2.4 MATERIALES Y MÉTODOS 

 

2.4.1 Material vegetal y establecimiento del ensayo 

En el presente estudio se utilizaron semillas de L. montanus recolectadas en 2017 en el área 

de protección de flora y fauna Nevado de Toluca (APFF Nevado de Toluca). El APFF se localiza 

en la porción centro‑sur del Estado de México, con una superficie de 53,590 ha e incluye un volcán 

de 4,660 m, cuarto lugar entre las montañas más altas de México (SEMARNAT, 2016). La semilla 

se recolectó en poblaciones naturales de L. montanus a lo largo de un transecto altitudinal, que 

consistió en 8 localidades (puntos de muestreo) ubicadas cada 100m de elevación, desde los 3,500 

hasta los 4,200m.  En cada localidad se recolectaron vainas maduras de diez plantas sin daños 

visibles. Las vainas se secaron en bolsas de papel en un invernadero por 10 días; posteriormente 

las semillas fueron extraídas y se seleccionaron 80 semillas al azar de cada planta con la finalidad 

de tener una muestra de 800 semillas por localidad.  

En el ensayo de germinación se utilizaron cuatro repeticiones de 50 semillas por localidad y 

por condición de temperatura (5, 9, 13y 17 °C). El ensayo se estableció en un arreglo factorial 4 x 

8 en un diseño experimental de parcelas divididas en bloques al azar con cuatro repeticiones. En 

las parcelas grandes (cámaras de ambiente controlado) se asignó el factor temperatura, con cuatro 

niveles y los bloques anidados en ellas. En las parcelas chicas se asignaron las poblaciones de 

semilla (8 localidades recolectadas en el transecto altitudinal). Previo a la siembra de las semillas, 

éstas fueron desinfectadas con una solución acuosa de hipoclorito de sodio al 10 % y se 

escarificaron físicamente rasgando cuidadosamente la testa con una pinza metálica. Cada 

repetición (unidad experimental) se colocó en una charola de plástico con tapa, sobre toallas de 

papel húmedo en las que se numeró cada semilla para su identificación. Las charolas se 

distribuyeron al azar en cámaras de ambiente controlado del Departamento de Campos 

Experimentales del Colegio de Postgraduados, Campus Montecillo. Las temperaturas de 

evaluación se eligieron con base en los datos de temperatura media anual actual en el Nevado de 

Toluca a los 4200 m (5 °C) y 3500 m (9 °C) estimados con el modelo Climate NA v6.22 (Wang 

et al., 2016). 

Adicionalmente se consideraron dos escenarios (13 y 17 °C) de aumento de temperatura 

asociados a los pronósticos de cambio climático en las próximas décadas (Sáenz-Romero et al., 
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2010), uno de ellos un tanto extremo, para “forzar” la respuesta plástico-adaptativa de las 

poblaciones. 

2.4.2 Parámetros de germinación 

Las semillas de L. montanus germinadas en cada unidad experimental se contaron cada 24 h 

durante un periodo de 15 días. Se consideró una semilla germinada cuando la radícula alcanzó la 

longitud de la semilla. Se utilizó el software Germinator (Joosen et al., 2010) para obtener los 

parámetros de germinación para cada repetición. Germinator permite ajustar la curva acumulativa 

de germinación con la función matemática conocida como función de Hill y estimar los parámetros 

asociados a dicha función (El-Kassaby et al., 2008):  

Y = Y0 +
axb

cb + xb
 

Dónde: Y= porcentaje de germinación acumulada en el tiempo X; Y0 = intercepto en el eje 

de las Y; a = máximo porcentaje de germinación acumulada (PGM, por sus siglas en inglés); b = 

parámetro relacionado con la forma y pendiente de la curva (B), cuanto más grande es el valor de 

b, más rápido es el aumento hacia a; y c= tiempo requerido para alcanzar el 50 % de la germinación 

máxima (T50), que denota la velocidad de germinación. Además de los parámetros a, b y c, 

estimados por el modelo, de las curvas ajustadas se derivaron los parámetros: d) uniformidad de 

la germinación (T16-84), lapso de tiempo transcurrido entre el 16 y 84 % de la germinación; e) 

tiempo de activación (T05), tiempo para alcanzar el 5 % de germinación máxima; y f) área bajo la 

curva (AUC, por sus siglas en inglés), que permite obtener de una manera integral un índice de 

germinación, ya que los lotes con mayor AUC tienen una germinación más rápida y homogénea 

(Joosen et al., 2010). 

2.4.3 Análisis estadístico 

Con los parámetros derivados de las curvas de germinación para cada muestra se realizó un 

análisis de varianza con el procedimiento MIXED de SAS, versión 9.4 (SAS, 2013) con variables 

repetidas con fecha y con hoja para determinar la significancia de los efectos individuales de los 

dos factores en estudio (temperatura y poblaciones) y de su interacción, de acuerdo con el modelo 

estadístico: 

Yijk = μ + Ti + Bj(i) + Pk +Ti*Pj + εijk 

 

Dónde: Yijk = valor observado en la unidad experimental asociada con la i-ésima 

temperatura, j-ésima repetición de la k-ésima población; μ = media general; Ti = efecto fijo de la 
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i-ésima condición de temperatura; Bj(i) = efecto aleatorio de la j-ésima repetición dentro de la i-

ésima condición de temperatura; Pk = efecto fijo de la k-ésima población; Ti*Pj = efecto fijo de la 

interacción temperatura x población; y εijk = error experimental. 

En los parámetros de germinación que presentaron un efecto significativo de las poblaciones, 

se realizó un análisis de regresión lineal para determinar el patrón altitudinal de los valores 

promedio de las poblaciones (Yi) con respecto a su altitud. Además, en los parámetros de 

germinación que mostraron un efecto significativo de la interacción temperatura x población se 

realizó un análisis gráfico para evaluar los posibles efectos de adaptación local de las poblaciones 

a la temperatura. Para ello se determinó la diferencia de temperatura de cada ambiente de 

germinación con respecto a la temperatura “local” estimada para cada población con el modelo 

“Climate NA” (Wang et al., 2016) descrito anteriormente. Este procedimiento permite evaluar el 

cambio en los parámetros de germinación de cada población conforme aumenta la diferencia 

(positiva o negativa) en la temperatura de germinación con respecto a la del sitio de origen 

(ambiente “local”).  

Con el propósito de comparar el nivel de plasticidad fenotípica entre las poblaciones en la 

respuesta a la temperatura de germinación, se estimó la norma de reacción a la temperatura de 

germinación para cada población, mediante un análisis de regresión lineal de los parámetros de 

germinación con respecto a la temperatura del ambiente de germinación. También se calculó el 

índice simplificado de plasticidad fenotípica de distancia relativa (RDPIS; por sus siglas en inglés) 

para los parámetros de germinación de cada población, con la ecuación propuesta por Valladares 

et al. (2006):   

RDPIs =  

Ʃ(
Xij − Xij′

Xij + Xij′
)

n
 

Dónde: RDPIS es el valor de RDPIS para la i-ésima población; Xij es el valor promedio de la 

característica X para la i-ésima población en el j-ésimo ambiente); Xij’ es el valor promedio de la 

característica X para la i-ésima población en el j’-ésimo ambiente, distinto de j; y n es el número 

total de distancias entre ambientes distintos comparados para cada población. El valor del RDPIS 

varía desde 0 (plasticidad nula) hasta 1 (máxima plasticidad) (Valladares et al., 2006).  
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2.5 RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 

2.5.1 Efecto de la temperatura en la germinación de las semillas 

Existieron efectos significativos (p ≤ 0.05) de la temperatura en todos los parámetros de 

germinación de las semillas (Cuadro 2.1). El aumento de temperatura, con respecto a la 

temperatura promedio típica en el ambiente natural de las poblaciones de L. montanus, tuvo un 

efecto negativo sobre la capacidad germinativa, que se redujo de 99 a 93 % al modificar la 

temperatura de 5 a 17 °C. Sin embargo, la velocidad del proceso aumentó conforme se incrementó 

la temperatura; por ejemplo, el tiempo para alcanzar el 50 % de la germinación máxima (T50) y el 

tiempo de activación (T05) se redujeron en 50 % o más con respecto al tratamiento testigo (5 °C). 

Lo anterior, aumentó la homogeneidad de la germinación (T16-84) y el área total bajo la curva 

(AUC), aunque en el parámetro de inclinación de la curva (B) no hubo diferencias entre las 

condiciones extremas de temperatura (Cuadro 2.1). 

 

Cuadro 2.1. Valores promedio (± error estándar) de los parámetros de germinación de semillas de 

poblaciones de Lupinus montanus en diferentes condiciones de temperatura. 

Temperatura 

(°C) PGM (%) B  T50 (h) T16-84 (h) T05 (h) AUC  

5 98.6±0.9 a 6.2±0.8b 100.8±3a 56.4±5.1ab 62.0±1.6a 155.5±4.6c 

9 98.2±0.9 ab 8.8±0.8a   91.8±3a 38.3±5.1c 63.9±1.6a 165.6±4.6bc 

13 95.3±0.9 bc 4.3±0.8b   72.8±3b 64.3±5.1a 34.8±1.6b 175.9±4.6b 

17 93.1±0.9 c 5.1±0.8b   51.0±3c 46.1±5.1bc 24.2±1.6c 191.6±4.6a 

PGM: máximo porcentaje de germinación acumulada (%); B: parámetro de inclinación de la curva; T50: 

tiempo para alcanzar el 50% de la germinación máxima; T16-84: uniformidad de la germinación (tiempo 

entre el 16-84%); T05: tiempo de activación (5% de la germinación máxima); AUC: área bajo la curva. 

 

La temperatura en la germinación de semillas afecta la actividad enzimática responsable de 

las tasas de germinación (Bewley et al., 2013). Las semillas germinan a diferentes intervalos de 

temperatura (dependiendo de la especie) y, por lo tanto, el éxito o fracaso del establecimiento 

inicial de las plantas depende de que la germinación coincida con las condiciones ambientales 

preferentes (Fearn, 1981). Temperaturas bajas o altas pueden impedir la germinación, pero la 

sensibilidad de las semillas a este factor difiere entre especies; un aumento en la temperatura no 



36 

 

necesariamente ocasiona un incremento en la tasa de germinación, por lo que es importante 

determinar la temperatura óptima, que refleja el clima del hábitat en el que ha evolucionado la 

especie o población (Craufurd et al., 1996; Mahan et al., 1995). 

En este estudio, el aumento de la temperatura redujo el porcentaje de germinación (PGM) 

de L. montanus (Cuadro 2.1), aunque Acosta-Percástegui y Rodríguez-Trejo (2005) determinaron 

que el mejor desempeño de la semilla (escarificada) de esta especie se obtuvo con temperaturas 

entre 15 y 20°C (noche y día respectivamente) y con períodos de luz y oscuridad. Sin embargo, en 

ese estudio se utilizaron temperaturas mayores a las de su ambiente natural y no se exploró el 

desempeño con temperaturas similares al del hábitat de L. montanus. 

El aumento en la velocidad de la germinación con el aumento en la temperatura parece ser 

un efecto directo del incremento en el metabolismo de las semillas (Bewley et al., 2013), este 

cambio en la dinámica de la germinación puede tener implicaciones ecológicas importantes. El 

requerimiento de temperaturas relativamente altas para la germinación de la semilla se considera 

una adaptación de las especies para prevenir la germinación cuando aún existe una alta 

probabilidad de heladas que afecten negativamente el establecimiento de las plántulas (Cavieres y 

Arroyo, 2000). Las bajas temperaturas en otoño, combinadas con días cortos, evitan la germinación 

durante el periodo invernal en especies alpinas (Schwienbacher et al., 2011). 

El aumento en temperatura derivado del cambio climático tiene un efecto directo sobre la 

dinámica de las poblaciones (Santana et al., 2010). La repoblación a partir de semillas juega un 

papel importante en la respuesta de las especies a estos cambios en el clima pues puede impedir, 

mejorar o retrasar este proceso, el efecto del aumento en la temperatura sobre la germinación de 

plantas alpinas no ha sido ampliamente investigado. (Milbau et al., 2009; Shevtsova et al., 2009). 

En el caso de L. montanus, el aumento de la temperatura representa un riesgo en la germinación, 

pues, aunque aumenta la velocidad del proceso, se reduce la cantidad de semillas que logran 

germinar. Además, en condiciones naturales el que germinen en momentos no favorables para su 

establecimiento pone en riesgo la especie. 

 

2.5.2 Diferencias entre las poblaciones en la dinámica de germinación 

Se encontró un efecto significativo (p ≤ 0.01) de las poblaciones, asociado a la elevación de 

origen de la semilla, en los diferentes parámetros estimados de la curva de germinación, excepto 

en el parámetro B de la curva (Figura 2.1). Todos los parámetros analizados que mostraron 
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diferencias significativas entre las poblaciones mostraron un mayor ajuste a un modelo cuadrático 

(R2 ≥ 0.36) que, a un modelo lineal, con respecto a la elevación de origen de la población, con 

valores óptimos (máximos o mínimos) en las poblaciones intermedias con respecto al gradiente 

altitudinal muestreado (Figura 2.1). Es decir, aunque la forma de la curva y las diferencias relativas 

entre poblaciones variaron entre los parámetros estimados, las poblaciones de elevaciones 

intermedias mostraron los valores pico en la dinámica de germinación promedio de los ambientes 

de temperatura evaluados. Esto con una mayor capacidad germinativa y una mayor velocidad y 

homogeneidad de germinación, que en las poblaciones de los dos extremos del gradiente altitudinal 

de distribución natural de la especie.  
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Figura 2.1. Efecto de la elevación de origen de la población en el valor promedio de los parámetros 

estimados de las curvas de germinación de semillas en cuatro temperaturas, recolectadas en poblaciones 

naturales de Lupinus montanus en el Nevado de Toluca, en un gradiente altitudinal. PGM: porcentaje de 

germinación máxima; B: Parámetro de inclinación de la curva; T50: tiempo para alcanzar el 50% de la 

germinación máxima; T16-84: uniformidad de la germinación (tiempo entre el 16-84%); T05: tiempo de 

activación (5% de la germinación máxima); AUC: área bajo la curva de germinación. 

 

La variación en la dinámica de germinación de la semilla entre poblaciones de una especie 

a lo largo de gradientes ambientales se ha interpretado como resultado de las fuerzas evolutivas en 

características de valor adaptativo asociada con la variación en los factores climáticos del hábitat 

a lo largo del gradiente ambiental (Meyer et al., 1997; Fernández-Pascual et al., 2013). Las 

poblaciones de una especie a lo largo de un gradiente altitudinal están sujetas al efecto conjunto 

de la selección natural y el flujo genético, lo que resulta en una diferenciación gradual entre ellas. 

Generalmente, las poblaciones intermedias en el gradiente presentan un mejor desempeño dado 

que los extremos altitudinales se encuentran bajo una presión de selección direccional más intensa; 

por ello se hipotetiza que las poblaciones en los extremos del gradiente son las más afectadas por 

el cambio climático. El mayor flujo genético que ocurre en las poblaciones intermedias les permite 

una mayor capacidad de ajuste a los cambios en el ambiente (Ignazi, et al., 2019). 

No obstante, los resultados también mostraron una interacción significativa (p ≤ 0.01) entre 

las poblaciones y la temperatura en todos los parámetros estimados de la curva de germinación, 

con excepción del parámetro B, lo cual indica que la respuesta de las poblaciones en la dinámica 

de germinación a las condiciones específicas de temperatura no fue homogénea entre ellas. Desde 

el punto de vista biológico, una interacción significativa poblaciones x ambiente es una evidencia 

de que puede haber diferencias importantes entre las poblaciones en el grado de adaptación local 
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y/o en el grado de plasticidad fenotípica. La persistencia de las poblaciones ante cambios 

ambientales puede ser posible si éstas incluyen variantes genéticas adaptadas a esos ambientes 

(Safriel et al., 1994; Kang, 1998).    

 

2.5.3 Adaptación local de las poblaciones 

Las plantas tienen la capacidad de responder a los cambios que ocurren en un gradiente 

ambiental a través de la adaptación, la plasticidad fenotípica y la migración. (Jump y Peñuelas, 

2005; Aitken et al., 2008; Byars et al., 2009). La adaptación local es de fundamental importancia 

en el contexto del cambio climático, pues las especies se enfrentan a entornos que cambian 

rápidamente y necesitan adaptarse para persistir en el tiempo (Leimu y Fischer, 2008). Sin 

embargo, los estudios sobre adaptación local en poblaciones ubicadas a lo largo de gradientes 

altitudinales son escasos (Angert y Schemske, 2005), especialmente en el proceso de germinación 

de semillas.  

En la Figura 2.2 se presenta la curva de respuesta de las poblaciones a las condiciones de 

temperatura evaluadas, expresadas en términos de la distancia (diferencia) con respecto a la 

temperatura “local” en el sitio de origen de cada población. Cuando existen efectos de adaptación 

local en una característica en particular, se espera que el desempeño óptimo de la característica se 

exprese en las condiciones del ambiente “local” y se reduzca gradualmente conforme aumenta la 

diferencia ambiental entre las condiciones de evaluación y las del ambiente “local”. La mayoría 

de las poblaciones evaluadas no presentaron evidencias claras de adaptación local en los diferentes 

parámetros de germinación de semillas (Figura 2.2). A pesar de ello, algunas poblaciones, 

especialmente las que provienen de la parte baja del gradiente, mostraron curvas de respuesta en 

los parámetros PGM, B, T16-84 y T05 que sugieren la presencia de adaptación local en ellas.  

 
 

70

80

90

100

-5 0 5 10

P
G

M
 (

%
)

10

30

50

70

90

-5 0 5 10 15

T
1
8
-6

4
(h

)



40 

 

 
 

 
 

Figura 2.2. Dinámica de los parámetros de germinación de semilla recolectadas en poblaciones naturales 

de Lupinus montanus en el Nevado de Toluca a lo largo de un gradiente altitudinal en respuesta al ambiente 

de temperatura de germinación expresado como distancia relativa con respecto a la temperatura “local” del 

sitio de origen de cada población. PGM: porcentaje de germinación máxima; B: parámetro de inclinación 

de la curva; T50: tiempo para alcanzar el 50% de la germinación máxima; T16-84: uniformidad de la 

germinación (tiempo entre el 16-84%); T05: tiempo de activación (5% de la germinación máxima); AUC: 

área bajo la curva de germinación. 

  

Los resultados indican que las poblaciones de L. montanus a lo largo del gradiente altitudinal, 

con excepción de las ubicadas en el extremo inferior, muestran la capacidad de ajustar la dinámica 

de germinación a las diferentes condiciones de temperatura, debido quizás a su alta diversidad 

genética, a pesar de su reducida variación morfológica (Ferval et al., 2013). Las poblaciones en la 
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los efectos de adaptación local. Por otro lado, el flujo genético a lo largo del gradiente puede 

contrarrestar la diferenciación genética entre las poblaciones, por lo que el tamaño de la población 

o la separación entre ellas (condiciones que promueven la adaptación local) no constituyen un 
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problema para la especie (Jakobsson y Dinnetz, 2005). Una producción de semillas elevada, 

porcentaje de germinación alto y la habilidad para germinar en condiciones de disturbio se han 

considerado como estrategias de las plantas para persistir en los ecosistemas (Smith y Fretwell, 

1974; Rice y Mack, 1991a, 1991c; Dalling, 2002), y L. montanus muestra este tipo de 

características.  

Por otro lado, es posible que el efecto de la temperatura en la velocidad de los procesos 

metabólicos asociados con la germinación de las semillas (Cuadro 2.1) y la magnitud de las 

diferencias relativas de los tratamientos de temperatura evaluados con respecto a la del ambiente 

“local” de cada población haya dificultado la manifestación de los posibles efectos de adaptación 

local. Por ejemplo, T05 y T50 se redujeron drásticamente al aumentar la temperatura con respecto 

al ambiente “local”, lo cual podría considerarse como un “mejor desempeño” en los ambientes “no 

locales”. Sin embargo, en las condiciones del nicho ecológico en que ha evolucionado L. montanus, 

una mayor velocidad de germinación de la semilla no necesariamente es una ventaja adaptativa, 

especialmente durante la parte final del invierno e inicios de la primavera. Una onda de calor 

seguida de una onda fría podría ocasionar una menor capacidad de supervivencia de las plántulas 

que emerjan más rápido, lo cual representa un riesgo para completar su ciclo de vida (Gutiérrez y 

Trejo, 2014). 

Con excepción de algunas poblaciones en la parte baja del gradiente altitudinal, L. montanus 

en general no presentó evidencias de adaptación local en la dinámica de germinación de las 

semillas. Esta información proporciona elementos importantes sobre el potencial de la especie para 

persistir en condiciones ambientales futuras (Etterson, 2004). En condiciones alpinas, las 

poblaciones que muestran adaptación al ambiente local presentan mayor riesgo de extinción en el 

contexto del cambio climático (Dinnetz y Nilsson, 2002; Thomas et al., 2004). En el caso particular 

de L. montanus, como en otras especies que han evolucionado en ecosistemas alpinos o en regiones 

con un amplio intervalo ambiental, cabe la posibilidad de que la adaptación local esté limitada a 

las poblaciones en los ambientes extremos (Rice y Mack, 1991c). Se puede considerar que las 

poblaciones en la parte superior del gradiente son el resultado del proceso de expansión de las 

poblaciones de la parte baja del gradiente (Gonzalo-Turpin y Hazard, 2009; Ohsawa e Ide, 2008; 

Körner, 2007). Así, en el extremo superior del gradiente altitudinal de la especie se encuentran 

poblaciones más recientes evolutivamente, que todavía no hayan desarrollado mecanismos de 

adaptación local, a diferencia de las poblaciones en el extremo inferior, que son las más antiguas.  
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2.5.4 Plasticidad fenotípica de las poblaciones 

La pendiente de las normas de reacción varió entre las poblaciones en la mayoría de los 

parámetros de germinación, pero especialmente en PGM, B y T16-84 (Figura 2.3); una mayor 

pendiente (positiva o negativa) indica mayor plasticidad y en casi todos los parámetros evaluados 

la población de mayor elevación (4,200 m) mostró la mayor pendiente. Algunos autores (Loria y 

Nov-Meir, 1979; Gutterman, 1994a, 1994 b; Gutterman, 2001), consideran a la plasticidad de la 

germinación como una estrategia oportunista en la que las semillas pueden escapar de eventos 

climáticos como la sequía, retardando el proceso o regulando la cantidad de agua necesaria para 

germinar, lo anterior puede jugar un papel importante en la respuesta de las especies al cambio 

climático durante la fase de establecimiento de las plantas (Erschbamer et al., 2008).  
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Figura 2.3. Normas de reacción de los parámetros de germinación estimados para las diferentes 

poblaciones de Lupinus montanus a la temperatura de los ambientes térmicos evaluados. PGM: porcentaje 

de germinación máxima; B: parámetro de inclinación de la curva; T50: tiempo para alcanzar el 50% de la 

germinación máxima; T16-84: uniformidad de la germinación (tiempo entre el 16-84%); T05: tiempo de 

activación (5% de la germinación máxima); AUC: área bajo la curva de germinación. 

 

Algunas poblaciones mostraron poca plasticidad a las condiciones de temperatura en la 

uniformidad de la germinación (T16-84), con una pendiente casi nula (Figura 2.3); mientras que, en 

la población de mayor elevación, la pendiente de la norma de reacción para esta variable fue 

positiva, lo que indica una menor homogeneidad en la germinación al aumentar la temperatura. 

Sin embargo, la norma de reacción asume que el cambio en el desempeño de las poblaciones en 

respuesta al factor ambiental es lineal y simplifica la evaluación de la magnitud de la plasticidad, 

pero las respuestas al ambiente son más complejas y no siempre son lineales (Valladares et al., 

2006).  

El análisis de los valores promedio del Índice de Plasticidad Fenotípica (RDPIs, por sus 

siglas en inglés) mostró diferencias significativas (p<0.05) entre las poblaciones en PGM y T16-84, 

confirmando la mayor diferenciación en plasticidad fenotípica de las poblaciones en estos 

parámetros de germinación (Figura 2.4). Las poblaciones extremas expresaron un mayor grado de 

plasticidad fenotípica en PGM y T16-84, en comparación con las intermedias y el mismo patrón se 

observa en el caso de AUC. En cambio, el RDPI para B y T05 mostró una relación lineal negativa 

con la altitud del sitio de origen de la población, aunque el valor de R2 fue menor que en las otras 

variables (Figura 2.4).  
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Figura 2.4. Valores promedio del índice simplificado de plasticidad fenotípica de distancia relativa (RDPIs, 

por sus siglas en inglés) y su relación con la elevación del sitio de origen de las poblaciones. PGM: 

porcentaje de germinación máxima; B: parámetro de inclinación de la curva; T50: tiempo para alcanzar el 

50 % de la germinación máxima; T16-84: uniformidad de la germinación (tiempo entre el 16-84 %); T05: 

tiempo de activación (5 % de la germinación máxima); AUC: área bajo la curva de germinación. 
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La plasticidad fenotípica de las poblaciones a lo largo de un gradiente altitudinal puede 

facilitar a largo plazo la adaptación de éstas más allá de su rango altitudinal, por lo que puede ser 

una opción importante ante los efectos del cambio climático (Gonzalo-Turpin y Hazard, 2009). La 

presencia de plasticidad fenotípica entre las poblaciones se puede explicar por la escala espacial 

de heterogeneidad ambiental en las condiciones climáticas a lo largo del gradiente, condición que 

favorece el mantenimiento de variación genética dentro de las poblaciones (Matesanz et al., 2020). 

Las poblaciones intermedias generalmente presentan mejores condiciones ambientales para un 

crecimiento óptimo, lo cual se refleja en su potencial de crecimiento (Rehfeldt et al., 2002). 

Conforme las poblaciones ocupan sitios alejados de su óptimo en el gradiente altitudinal, las 

condiciones se vuelven más severas, y la presión de selección se intensifica (Castellanos-Acuña et 

al., 2013), por lo que es común que muestren una mayor plasticidad (i.e., presenten un mayor 

cambio en su fenotipo) al crecer en ambientes distintos, como se ha demostrado en otras especies 

con poblaciones de ambientes más heterogéneos en espacio y tiempo (Lande, 2009; Hendry 2016; 

Cooper et al., 2019), sin embargo, esto no ocurre en todas las especies (Gonzalo-Turpin y Hazard, 

2009; Matesanz et al., 2012, 2020). En un estudio con trasplantes recíprocos en un gradiente 

altitudinal, Angert y Schemske (2005) se mostró que las poblaciones de Mimulus cardinalis 

Douglas ex Benth y M. lewisii Pursh, aunque presentaron mejor desempeño en el ambiente 

intermedio que en los extremos del gradiente, las diferencias entre las poblaciones fueron pequeñas 

y no estuvieron relacionadas con su elevación de origen. 

Ante condiciones de cambio climático, la plasticidad fenotípica es una de las opciones que 

las plantas pueden utilizar a corto plazo para hacer frente y responder a estas nuevas condiciones 

(Nicotra et al., 2010; Vía et al., 1995). En especies colonizadoras, arvenses o malezas, se espera 

que esta alternativa sea su principal mecanismo para persistir en un ambiente variable o nuevo 

(Núñez-Farfán, et al., 2003). La adecuación de un genotipo o población a un ambiente particular 

(i.e., la manifestación de un fenotipo con ventajas selectivas) se puede lograr a través de adaptación 

local (genotipo especialista) o de plasticidad fenotípica (Núñez-Farfán et al., 2003). Sin embargo, 

en el contexto del cambio climático, para las especies de distribución alpina, donde los efectos del 

cambio se manifiestan de manera más rápida (Lenoir et al., 2008; Nicotra et al., 2010; Draghi y 

Whitlock, 2012) la plasticidad fenotípica permite una adecuación más rápida a las condiciones 

ambientales nuevas.  
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A pesar de lo anterior, las dos estrategias son complementarias desde el punto de vista 

evolutivo. La plasticidad fenotípica puede inicialmente permitir el establecimiento de una especie, 

y una vez establecida, la recombinación genética de fenotipos heredables permitirá responder a la 

presión de selección local, obteniendo ecotipos adaptados con mayor adecuación biológica 

(Ellstrand y Schierenbeck, 2000; Sexton et al., 2002; Maron et al., 2004). Por ello, la plasticidad 

fenotípica y la adaptación local son importantes en la evolución de las especies. La permanencia 

de las poblaciones naturales a largo plazo dependerá de su capacidad de adaptación, en función de 

la estructura y diversidad genética poblacional y de su plasticidad fenotípica (Pigliucci et al., 2006; 

Gonzalo-Turpín y Hazard, 2009; Hendry, 2016; Cooper et al., 2019; Matesanz et al., 2020).  

Los resultados del estudio muestran que las poblaciones de L. montanus, en especial las 

poblaciones en los extremos del gradiente altitudinal presentan una amplia plasticidad fenotípica 

en los parámetros asociados a la germinación de la semilla en relación con la temperatura, lo que 

les permitiría asegurar su establecimiento inicial en las nuevas condiciones ambientales. El grado 

de diferenciación genética no ha sido lo suficientemente fuerte como para generar la distinción de 

ecotipos o poblaciones adaptadas localmente, excepto para algunos de los parámetros de 

germinación de las poblaciones del extremo inferior del gradiente. No obstante, es necesario 

evaluar también el nivel de plasticidad fenotípica y adaptación local en otras características de 

importancia adaptativa en etapas posteriores de desarrollo de las plantas, como se ha hecho en 

otras especies (Rice y Mack, 1991b, 1991c; Gonzalo-Turpin et al., 2009; Matesanz et al., 2020). 

       .  

2.6 CONCLUSIONES 

El aumento de temperatura con respecto a las condiciones típicas en su hábitat natural (5-9 

°C) modificó de manera importante la dinámica de germinación de la semilla de L. montanus. El 

efecto del incremento de temperatura redujo la capacidad germinativa, pero también aumentó la 

velocidad y homogeneidad de germinación, reduciendo en más de la mitad el tiempo requerido 

para activar la germinación (T05) y alcanzar el 50% de la capacidad germinativa (T50), lo cual 

puede tener efectos en un escenario de incremento de temperatura asociado al cambio climático. 

El patrón observado en los parámetros de germinación de la semilla de las poblaciones muestra un 

nivel moderado de diferenciación genética en las poblaciones asociado a efectos de diferente 

intensidad de selección natural a lo largo del gradiente altitudinal. Las poblaciones de L. montanus, 

especialmente las de los extremos del gradiente, mostraron una plasticidad fenotípica amplia en 
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los parámetros de germinación en respuesta al aumento de temperatura. Esta plasticidad es un 

mecanismo importante de las poblaciones de la especie para ajustar su dinámica de germinación 

ante la variación espacio-temporal de las condiciones de temperatura en su hábitat natural, 

especialmente en los extremos altitudinales de su distribución. La mayor plasticidad fenotípica 

detectada en las poblaciones de los extremos del gradiente altitudinal puede favorecer el 

establecimiento y permanencia de estas poblaciones ante el rápido aumento de temperatura 

asociado al cambio climático en ambientes alpinos. 

. 
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CAPÍTULO III. PLASTICIDAD FENOTÍPICA EN POBLACIONES DE Lupinus 

montanus Kunth EN RESPUESTA A LA TEMPERATURA 

 

3.1 RESUMEN 

La plasticidad fenotípica es un mecanismo importante en el proceso adaptativo de las 

especies, ya que permite que los organismos ajusten su fisiología y morfología ante los cambios 

en las condiciones ambientales locales que ocurren durante su ciclo de vida. El objetivo fue evaluar 

el desempeño y plasticidad fenotípica de plantas de poblaciones de Lupinus montanus de diferentes 

altitudes en respuesta a un ambiente de temperatura y su eficiencia fotoquímica (fluorescencia de 

la clorofila) en condiciones de temperatura elevada. Se utilizaron semillas recolectadas en tres 

poblaciones naturales de la especie a lo largo de un gradiente altitudinal (3,500, 3,900 y 4,200m) 

y se establecieron en dos ambientes de temperatura (13 y 17 °C) en cámaras de ambiente 

controlado, con cuatro repeticiones dentro de cada ambiente. En el ambiente de mayor temperatura 

(17 °C) se aceleró la velocidad de crecimiento, con aumento de 35% en la altura de la planta, 40% 

en el número de hojas formadas, 23% en el tamaño medio de las hojas y una reducción de 28% en 

el tiempo de formación de hojas. La población de menor elevación (3,500 m) fue la que tuvo el 

mayor número de foliolos (6%) y tamaño de hoja (8%), pero invirtió más tiempo en formar nuevas 

hojas. La plasticidad fenotípica se modificó con la edad o desarrollo de la planta; la población de 

altitud intermedia (3,900 m) presentó mayor plasticidad fenotípica en altura y número de hojas 

(p<0.05) en respuesta a la temperatura. La población de mayor altitud (4,200 m) mostró mayor 

eficiencia fotoquímica (fluorescencia de la clorofila) en condiciones de temperatura elevada. Estos 

resultados indican que las poblaciones de L. montanus muestran diferentes mecanismos de 

adaptación y plasticidad fenotípica a lo largo del gradiente altitudinal, lo que les permitirían 

persistir en su ambiente en un contexto de aumento de temperatura asociado al cambio climático, 

especialmente la población intermedia del gradiente altitudinal. 

 

Palabras clave: crecimiento inicial, gradiente altitudinal, fluorescencia, temperatura. 
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3.2 ABSTRACT 

Phenotypic plasticity is an important mechanism in the adaptive process of species, since it 

allows organisms to adjust their physiology and morphology to changes in local environmental 

conditions that occur during their life cycle. The objective is was to evaluate the performance and 

phenotypic plasticity of plants from Lupinus montanus populations of different altitudes in 

response to a temperature environment and their photochemical efficiency (chlorophyll 

fluorescence) under high temperature conditions. Seeds collected in three natural populations of 

the species were used along an altitude gradient (3,500, 3,900 and 4,200 m) and were established 

in two temperature environments (13 and 17 °C) in controlled environment chambers, with four 

repetitions. within each environment. In the higher temperature environment (17 °C) the growth 

rate accelerated, with an increase of 35% in the height of the plant, 40% in the number of leaves 

formed, 23% in the average size of the leaves and a 28% reduction in sheet formation time. The 

population with the lowest elevation (3,500 m) was the one with the highest number of leaflets 

(6%) and leaf size (8%), but it took more time to form new leaves. The phenotypic plasticity was 

modified with the age or development of the plant; the intermediate altitude population (3,900 m) 

displayed higher phenotypic plasticity in height and number of leaves (p<0.05) in response to 

temperature. The population of higher altitude (4,200 m) showed higher photochemical efficiency 

(chlorophyll fluorescence) under high temperature conditions. These results indicate that L. 

montanus populations show different adaptation mechanisms and phenotypic plasticity along the 

altitudinal gradient, which would allow them to persist in their environment in a context of 

increased temperature associated with climate change, especially the intermediate population of 

the gradient altitudinal. 

 

Keywords: initial growth, altitudinal gradient, fluorescence, temperature. 
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3.3 INTRODUCCIÓN 

La plasticidad fenotípica es un mecanismo fundamental, producto de la evolución adaptativa, 

la que varía entre genotipos, poblaciones y especies (Sultan, 2000). Este mecanismo es importante 

en el proceso adaptativo de las especies, ya que les permite ajustar a corto plazo su fisiología y 

morfología ante cambios ambientales que ocurren durante su ciclo de vida (Sultan, 2000). La 

plasticidad puede expresarse en caracteres de distinta naturaleza, anatómicos, morfológicos o 

fisiológicos y puede también variar en magnitud y patrón (intensidad y patrón dirección de la 

modificación) en respuesta a distintos ambientes o a la variación en factores específicos del 

ambiente (Núñez-Farfán et al., 2003). 

La manifestación de fenotipos diferentes en respuesta a las condiciones ambientales permite 

a las especies enfrentar la variabilidad ambiental en que se desarrollan. Dados los cambios del 

hábitat en gradientes altitudinales, la expresión fenotípica de las poblaciones es un rasgo adaptativo 

crucial para su permanencia en esas condiciones (Nosil et al., 2005; Valladares et al., 2006; 

Burgess et al., 2012). Las especies vegetales de zonas de alta montaña poseen mecanismos y 

estrategias para adaptarse a las condiciones abióticas que les pueden ocasionar algún desbalance 

en su funcionamiento óptimo (Körner y Larcher, 1988, Streb et al., 2003). Las estrategias van 

desde cambios morfológicos como la variación en el área foliar, presencia de pubescencia y 

variación en los ángulos foliares; hasta cambios fisiológicos como disipación térmica, 

fotorrespiración, modificación de la clorofila y los protectores contra la radiación (Demming-

Adams y Adams, 1996; Caasi-Lit et al., 1997). 

Sin embargo, este patrón adaptativo puede ser afectado por el cambio climático pues el 

aumento de la temperatura o las alteraciones en el régimen de lluvias podría ocasionar 

desacoplamiento entre los ambientes y los genotipos (Sáenz-Romero et al., 2010). Cualquier 

modificación climática podría tener consecuencias importantes en el crecimiento y supervivencia 

de las plantas, especialmente en los ecosistemas alpinos, donde el efecto del gradiente altitudinal 

sobre las características adaptativas asociadas al crecimiento de las plantas se manifiesta 

notoriamente (Körner, 2003; Nagy y Grabherr, 2009).  

Se han documentado cambios importantes en las temperaturas en hábitats de alta montaña 

durante las últimas décadas (Beniston et al., 1997; Díaz y Bradley, 1997). Estos cambios en el 

régimen climático y las presiones antropogénicas han provocado cambios en las especies y 



57 

 

representan un reto importante para el manejo y conservación de estas poblaciones vegetales 

(Aitken et al., 2008).  

Se espera que el aumento de temperatura en ambientes de montaña asociado al cambio 

climático provoque un ascenso gradual de las poblaciones y comunidades, lo que exige que exista 

espacio para ello a lo largo del gradiente altitudinal, por la disminución del área disponible en el 

extremo superior (Wilson et al., 2005; Matías, 2012). Sin embargo, este proceso es relativamente 

lento y depende de la capacidad de migración altitudinal de la especie (Sáenz-Romero et al., 2016). 

Ante esta situación, la plasticidad fenotípica puede ser una opción más adecuada en la respuesta a 

corto plazo, ya que permitiría a las poblaciones ajustar su funcionamiento a las nuevas condiciones 

ambientales sin necesidad de desplazarse (Jump y Peñuelas 2005; Lloret, 2012). En especies 

colonizadoras esta alternativa podría ser el principal mecanismo para persistir en un ambiente 

variable (Núñez-Farfán et al., 2003).  

Lupinus montanus Kunth es una especie herbácea que se distribuye de manera natural a lo 

largo de zonas montañosas del Eje Neovolcánico Transversal en México, en altitudes que van 

desde los 2,500 hasta los 4,200 m asociada con especies de Pinus y Abies o bien, encontrarse en 

densas poblaciones (Dunn, 2001; Acosta-Percástegui y Rodríguez-Trejo, 2005; Alderete-Chávez 

et al., 2008). Debido a que puede mostrar un intervalo de distribución altitudinal de 700 m en una 

misma montaña, presenta una oportunidad para estudiar el nivel de plasticidad fenotípica y el grado 

de diferenciación en características adaptativas entre sus poblaciones a lo largo del gradiente. La 

información obtenida de esta manera permite evaluar la importancia relativa de los mecanismos 

de adaptación y de plasticidad fenotípica en la respuesta de las poblaciones a los cambios 

ambientales asociadas al cambio climático. Entender los mecanismos de respuesta de las 

poblaciones de esta especie es importante por el papel que tienen las especies de Lupinus en el 

proceso de sucesión de los bosques de montaña, al facilitar el establecimiento de otras especies, e 

incluso puede utilizarse como modelo biológico para entender posibles respuestas adaptativas de 

otras especies arbustivas y arbóreas de los ecosistemas forestales de montaña (Soto-Correa et al., 

2012, 2013; Ferval et al., 2013). 

El desempeño fotosintético de las plantas se verá afectado por el cambio climático, por lo 

que el análisis de la eficiencia fotoquímica a partir de la emisión de fluorescencia del fotosistema 

II hace posible caracterizar los efectos y modos de acción de diferentes tipos de estrés ambiental 

(Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 2008). 
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En cualquier punto en el tiempo, diferentes condiciones ambientales pueden inducir un 

cambio en la emisión de la fluorescencia. Un aumento en la proporción de centros de reacción 

reducidos (cerrados) ocasiona una disminución en la eficiencia fotoquímica, con un 

correspondiente incremento en la fluorescencia (González et al., 2008). El parámetro más usado 

para evaluar la eficiencia fotoquímica con base en la emisión de fluorescencia es el rendimiento 

cuántico máximo [el cociente de la fluorescencia variable (Fv) entre la fluorescencia máxima (Fm)], 

cuando todos los centros de reacción del fotosistema II están oxidados o abiertos (Krause y Weis, 

1991). Este parámetro expresa la eficiencia con la cual los electrones son procesados en la 

fotosíntesis por cantidad de luz absorbida (Gemel et al., 1997; Maxwell y Johnson, 2000). 

La temperatura es uno de los factores con mayor influencia en la eficiencia fotoquímica de 

las plantas (González et al., 2008). Al medir el rendimiento de la fluorescencia de la clorofila se 

puede obtener información de los cambios en la eficiencia fotoquímica y una posible adaptación 

(Maxwell y Johnson, 2000; Mathur et al., 2014). 

No existe suficiente información sobre los efectos de diferentes condiciones térmica sobre 

el crecimiento inicial de plantas de L. montanus que permita determinar el grado de diferenciación 

y plasticidad fenotípica en características de importancia adaptativa de poblaciones a lo largo de 

un gradiente altitudinal. Por lo tanto, los objetivos del presente trabajo fueron: a) evaluar el 

desempeño y grado de diferenciación en las características de crecimiento inicial de plantas 

obtenidas de tres poblaciones de L. montanus (3,500, 3,900 y 4,200 m) en dos ambientes de 

temperatura (13 y 17 °C), b) determinar el grado de plasticidad fenotípica de estas plantas en las 

características de crecimiento y desarrollo en respuesta al ambiente de temperatura, y c) evaluar el 

desempeño fotosintético (fluorescencia) de estas tres poblaciones de L. montanus en condiciones 

de alta temperatura. 

 

 

3.4 MATERIALES Y MÉTODOS 

 

3.4.1 Material vegetal  

La semilla utilizada se recolectó en 2017 en el área de protección de flora y fauna Nevado 

de Toluca (APFF Nevado de Toluca). El APFF se localiza en la porción centro‑sur del Estado de 

México, con una superficie de 53,590 ha, e incluye un volcán de 4660m, cuarto lugar entre las 

montañas más altas de México (SEMARNAT, 2016). La semilla se recolectó en poblaciones 
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naturales de L. montanus localizadas a los 3,500, 3,900 y 4,200 m. En cada localidad se 

recolectaron vainas maduras de diez plantas, sin daños visibles. Las que se secaron en bolsas de 

papel en un invernadero por diez días; se extrajeron las semillas y, se seleccionaron al azar 40 

semillas llenas de cada población. 

 

3.4.2 Germinación y establecimiento del ensayo 

Las semillas por población se germinaron en mini-domos de plástico sobre una cama de 

papel en cámaras de ambiente controlado con diferente temperatura (13 y 17 °C), 20 semillas por 

población en cada ambiente. Lo anterior en el Departamento de Campos Experimentales del 

Colegio de Postgraduados Campus Montecillo. Una vez germinadas, a los 4 días de la siembra, las 

plántulas se trasplantaron a envases de plástico con capacidad de 1 L con un sustrato formado por 

la mezcla de aserrín (20%), vermiculita (40%) y corteza de pino molida (40%). Las plántulas se 

sometieron a una intensidad luminosa de 29 μmoles m-2 s-1 durante 12 horas (correspondientes a 

las 12 horas del día).  

Los envases se distribuyeron al azar en las mismas cámaras de ambiente controlado. En el 

ensayo se utilizó un arreglo factorial 2 x 3 en un diseño experimental de parcelas divididas en 

bloques completos al azar con cuatro repeticiones. En las parcelas grandes (cámaras de ambiente 

controlado) se asignó el factor temperatura, con dos niveles (13 y 17 °C) y los bloques anidados 

en ellas. En las parcelas chicas se asignaron las poblaciones (3 localidades recolectadas) con 4 

plantas por unidad experimental. Las temperaturas de evaluación se eligieron considerando dos 

escenarios de aumento de temperatura asociados a los pronósticos de cambio climático en las 

próximas décadas (Sáenz-Romero et al., 2010), uno de ellos un tanto extremo, para “forzar” la 

respuesta plástico-adaptativa de las poblaciones. El ensayo se mantuvo en estas condiciones 

durante once semanas. 

 

3.4.3 Variables evaluadas 

Cada semana (de la semana cuatro a la semana once) se realizaron mediciones de altura del 

tallo de la planta con una regla metálica graduada en centímetros y se contabilizaron las hojas que 

se formaron. Se consideró una hoja nueva cuando el pecíolo se alargó y los foliolos comenzaron a 

abrirse. 



60 

 

Conforme se desarrollaron las hojas (hasta la hoja número 4) se registró: el tiempo requerido 

para la formación de la hoja, es decir, el número de horas que transcurrió hasta la aparición de cada 

hoja; el número de foliolos de la hoja; el diámetro de la hoja al concluir el alargamiento de los 

foliolos, con base en la longitud del foliolo más largo y el más corto.  

A los 120 días de crecimiento, se seleccionaron 2 hojas (segunda y tercera) en cada una de 

las plantas que crecieron en el ambiente de 17 °C para determinar su fluorescencia. El método 

consistió en adaptar una sección de la hoja a la oscuridad y medir su fluorescencia basal (F0) en 

condiciones de luz no actínica (luz que no inicia el transporte electrónico en los centros de 

reacción). Después se saturan todos los centros de reacción con un pulso breve de luz potente. Esta 

fuente de luz modulada permite que un fluorómetro (marca Hansatech Instruments, UK) mida la 

respuesta de fluorescencia correspondiente a la luz emitida, eliminando cualquier otra fuente de 

luz (Maxwell y Johnson, 2000); la señal de fluorescencia obtenida es la fluorescencia máxima 

(Fm). Además, el fluorómetro calculó la fluorescencia variable (Fm-F0), la máxima eficiencia 

cuántica del fotosistema II (Fv/Fm=Rvm) y el tiempo en alcanzar la fluorescencia máxima (TFm).  

 

3.4.4 Análisis estadístico 

Con los datos obtenidos se realizaron análisis de varianza para determinar la significancia 

estadística de los efectos individuales de los dos factores en estudio (temperatura y poblaciones) y 

de su interacción, con el procedimiento MIXED de SAS, versión 9.4 (SAS, 2013). De acuerdo con 

el diseño experimental descrito anteriormente, considerando valores promedio por unidad 

experimental y medidas repetidas (por fecha de medición en el caso de altura y número de hojas, 

y por hoja, en el caso de número de foliolos, diámetro de hoja y tiempo de formación de hoja) se 

utilizó el modelo: 

Yijkl = μ + Ti + Bj(i) + Pk +Ti*Pk + Fl + Ti*Fl + Pk*Fl + Ti*Pk*Fl + εijkl 

 

Dónde: Yijkl = valor promedio observado en la unidad experimental asociada con la i-ésima 

temperatura, j-ésima repetición de la k-ésima población en la l-ésima fecha (u hoja) de medición;  

μ = media general; Ti = Efecto fijo de la i-ésima condición de temperatura; Bj(i) = efecto aleatorio 

de la j-ésima repetición dentro de la i-ésima condición de temperatura; Pk = efecto fijo de la k-

ésima población; Ti*Pk = efecto fijo de la interacción de la i-ésima temperatura con la k-ésima 

población; Fl + Ti*Fl + Pk*Fl + Ti*Pk*Fl = efectos fijos de la l-ésima medida repetida dentro de los 

sujetos y sus interacciones con los otros factores ya descritos; y  εijk = error experimental. 
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Para determinar la plasticidad de las poblaciones en respuesta al ambiente de temperatura se 

calculó el índice simplificado de plasticidad fenotípica de distancia relativa (RDPIS, por sus siglas 

en inglés) para los datos de cada fecha y número de hoja, con la siguiente ecuación propuesta por 

Valladares et al. (2006):   

RDPIs =  

Ʃ(
Xij − Xij′

Xij + Xij′
)

n
 

Dónde RDPISi es el valor del índice simplificado de plasticidad fenotípica de distancia 

relativa para la i-ésima población; Xij es el valor promedio de la característica X para la i-ésima 

población en el j-ésimo ambiente); Xij’ es el valor promedio de la característica X para la i-ésima 

población en el j’-ésimo ambiente, distinto de j; y n es el número total de distancias entre ambientes 

distintos comparados para cada población. El valor del RDPIS varía de 0 (plasticidad nula) a 

1(máxima plasticidad) (Valladares et al., 2006). Los valores estimados de RDPIS para cada una de 

las características se realizó un análisis de varianza de una vía con un modelo de medidas repetidas 

por fecha (o número de hoja) para determinar si existen diferencias significativas entre poblaciones 

en las diferentes fechas (u hojas) de medición.  

Además, con los datos obtenidos de los parámetros de la fluorescencia de la clorofila (F0, 

Fm, Fv, Rvm y TFm), se realizó un ANOVA para determinar las diferencias entre las poblaciones. 

En este caso se utilizó el procedimiento PROC MIXED de SAS versión 9.4 (SAS, 2013) con los 

valores promedio por planta, por lo que el modelo solo incluyó el efecto de las poblaciones y los 

bloques tal como sigue: 

 

Yijk = μ + Bi + Pj + Bij * Pj+ εijk 

 

Dónde: Yijk = valor promedio observado en la k-ésima planta en la j-ésima población del i-

ésimo bloque; μ = media general; Bi= efecto aleatorio del i-ésimo bloque; Pj = efecto de la j-ésima 

población; Bj*Pj = efecto aleatorio de la interacción del i-ésimo bloque y j-ésima población y εijk 

= error experimental. 
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3.5 RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

3.5.1 Efecto de la temperatura en el crecimiento de las plántulas  

Con excepción del número de foliolos en las hojas, en todas las variables de crecimiento, 

hubo un efecto significativo (p<0.05) de la temperatura (Figura 3.1). De manera general, en el 

ambiente de mayor temperatura (17 °C) se aceleró la velocidad de crecimiento de las plantas de L. 

montanus, con aumento de 35 % en la altura de la planta, 40 % en el número de hojas formadas, 

23 % en el tamaño medio de las hojas y una reducción de 28 % en el tiempo de formación de hoja 

(TFH). Estos resultados son esperados, ya que la temperatura es importante en el crecimiento y 

desarrollo de las plantas regula la dinámica de los procesos metabólicos y la tasa de crecimiento 

de los organismos (Lambers y Poorter, 1992; Fischer et al., 1997). La diferencia de 4 °C entre los 

dos ambientes de crecimiento fue suficiente para aumentar 30 % la tasa de crecimiento de las 

plantas de L. montanus, debido en parte a un incremento en la tasa de fotosíntesis, como se ha 

mostrado en Phacelia secunda J. F. Gmel., una herbácea de alta montaña que al exponerse a un 

aumento de temperatura de 3.5 ºC, registró un incremento de 24.4 % en la fotosíntesis (Sanfuentes 

et al., 2012). 

Aunque las temperaturas utilizadas en el estudio fueron de 4 a 12 ºC mayores al promedio 

del sitio de origen de las poblaciones evaluadas, representan posibles escenarios futuros de 

temperatura a los que podrían estar expuestas estas poblaciones, de acuerdo con los pronósticos de 

cambio climático en las próximas décadas. Por lo tanto, resulta interesante que a pesar de esos 

ambientes “cálidos” evaluados, se observó un estímulo en la tasa de crecimiento de las plantas. 

Sin embargo, la mayor tasa de crecimiento observada podría tener consecuencias, positivas o 

negativas en el desempeño de la planta, en función del efecto combinado de otros factores que 

intervienen en el establecimiento y desarrollo de las plantas, como la disponibilidad de agua y 

nutrimentos, entre otros (Sanfuentes et al., 2012). 
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Figura 3.1. Desempeño de tres poblaciones de Lupinus montanus de diferentes altitudes en el Nevado de 

Toluca en dos condiciones de temperatura (13 y 17°C) en a) altura de las plantas (A), b) número de hojas 
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(NH), c) número de foliolos por hoja (NF), d) diámetro de la hoja (DH), y e) tiempo de formación de la 

hoja (TFH). Se muestra la significancia para los factores temperatura (T), población (P) y su interacción 

(TxP). ***p≤0.001; **p≤0.01; *p≤0.05; ns=no significativo. 

 

El principal factor climático que afecta la fenología de las plantas es la temperatura y por 

ello el aumento en la temperatura del aire se detecta fácilmente en los datos fenológicos (Menzel, 

2000). Diversos estudios revelan que los eventos fenológicos de primavera son particularmente 

sensibles a la temperatura, y el calentamiento que ha ocurrido en las últimas décadas ya ha 

mostrado efectos en la fenología, provocando en la mayoría de los casos un adelanto en los sucesos 

fenológicos de primavera y un alargamiento del periodo de crecimiento (Peñuelas y Filella, 2001; 

Roetzer et al., 2000; Walkovszky, 1998). A su vez, estos patrones fenológicos anticipados pueden 

alterar otros procesos de desarrollo en las plantas, como la asignación de carbohidratos, o la 

fenología reproductiva, que a su vez pueden modificar la competencia y dinámica de poblaciones, 

así como la diversidad genética (Thórhallsdóttir, 1998). 

La diferencia entre los dos ambientes de temperatura en la altura de las plantas y en el número 

y tamaño de hojas aumentó con el periodo de evaluación (Figura 3.2). Por ejemplo, la diferencia 

en la altura entre los dos ambientes aumentó de 25 % a los 42 días hasta 35 % a los 77 días; 

mientras que la diferencia en el número de hojas aumentó de 35 a 39 % en el mismo periodo y la 

diferencia en el tamaño de la hoja aumentó de 19 a 42 % de la hoja 1 a la 4. Aunque el número de 

foliolos no cambió por efecto de la temperatura, sí se observa un efecto del desarrollo de la planta 

(número de foliolos de las hojas), que aumentó de 3 a 7 de la hoja 1 a la 4 (Figura 3.2). El tiempo 

requerido para la aparición (formación) de la primera hoja fue de 10 días en el ambiente con 

temperatura de 17 °C, y de 20 días en el ambiente de menor temperatura (13 °C); sin embargo, el 

tiempo promedio de formación de las hojas posteriores fue similar en los dos ambientes de 

temperatura, por lo que las diferencias iniciales se mantuvieron estables en todo el periodo de 

crecimiento de las plantas.  
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Figura 3.2. Dinámica de crecimiento de las plantas de Lupinus montanus originarias del Nevado de Toluca 

en dos condiciones de temperatura (13 y 17°C) en a) altura de las plantas (A), b) número de hojas (NH), c) 

número de foliolos por hoja (NF), d) diámetro de la hoja (DH), y e) tiempo de formación de la hoja (TFH). 

Se muestra la significancia para los factores temperatura (T), fecha (F), Hoja (H), y su interacción. 

***p≤0.001; **p≤0.01; *p≤0.05; ns=no significativo. 
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La temperatura media anual a lo largo del gradiente altitudinal estudiado fluctúa entre los 5 

y 9 °C, por lo que al estar sometidas a las temperaturas de este estudio (13 y 17 °C) se esperaba 

que tuvieran un impacto severo en el crecimiento y desarrollo de las plantas. Sin embargo, no hubo 

manifestación de estrés, probablemente porque están adaptadas a fluctuaciones diurnas y 

estacionales de temperatura en su ambiente natural. La temperatura promedio durante el día en 

primavera y verano en el gradiente altitudinal de la especie en el Nevado de Toluca puede alcanzar 

23 a 28 °C (CONAGUA, 2016).  

Se ha encontrado que las especies de plantas con amplia distribución son menos sensibles a 

la temperatura que las endémicas, ya que las especies que tienen mayor distribución presentan una 

ventaja adaptativa para colonizar nuevas áreas y para tolerar cambios en el ambiente (Luna et al., 

2012). Por lo tanto, existe una estrecha relación entre la respuesta a la temperatura de las plantas 

y las condiciones ambientales en que se desarrollan. Por otro lado, la temperatura ejerce una 

regulación compleja de la mayoría de los procesos fisiológicos de las plantas; diferentes estudios 

muestran que un aumento de ésta por encima de una temperatura base produce un incremento 

lineal en la tasa de desarrollo, como ocurrió en las plantas de L. montanus, hasta una temperatura 

óptima (Bonhomme, 2000). Por encima de ese punto se puede reducir la tasa de crecimiento debido 

a una mayor pérdida de carbono por respiración (Al-Khatib y Paulsen, 1999; Bonhomme, 2000; 

Yepes y Buckeridge, 2011).  

 

3.5.2 Respuesta de las poblaciones a los ambientes de temperatura  

 

Las poblaciones mostraron diferencias significativas en todas las variables de crecimiento 

evaluadas, con excepción de la altura de la planta (Figura 3.1). La población de menor elevación 

(3,500 m) fue la que tuvo el mayor número de foliolos por hoja y tamaño de hoja, pero invirtió 

más tiempo en formar nuevas hojas, por lo que presentó menor número de hojas. En estas variables 

se observa una relación lineal con la elevación de origen de las poblaciones; al aumentar la 

elevación se reduce el número de foliolos y el tamaño promedio de la hoja, pero aumenta la 

velocidad de aparición de las hojas. En la altura de planta y número de hojas se encontró una 

interacción significativa de las poblaciones con la temperatura (Figura 3.1) que indica diferencias 

en plasticidad fenotípica entre ellas. Además, las diferencias entre poblaciones en la velocidad de 

formación de las hojas se mantuvieron a lo largo del estudio, pero las diferencias en número y 

tamaño de hojas aumentaron con la edad de las plantas (Figura 3.3).   
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Figura 3.3. Dinámica del crecimiento de tres poblaciones de Lupinus montanus en relación con a) altura 

de las plantas (A), b) número de hojas (NH), c) número de foliolos por hoja (NF), d) diámetro de la hoja 

(DH), y e) tiempo de formación de la hoja (TFH). Factores población (P); fecha (F) y hoja (H). ***p≤0.001; 

**p≤0.01; *p≤0.05; ns=no significativo. 
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La respuesta diferenciada de las poblaciones a los ambientes de temperatura parece ser 

resultado de la respuesta adaptativa de la especie al gradiente ambiental asociado a la elevación de 

origen de las poblaciones evaluadas (Premoli y Mathiasen, 2011). El gradiente altitudinal en las 

zonas alpinas de las montañas impone restricciones severas para la reproducción y el 

establecimiento a las poblaciones de mayor elevación. Por lo anterior, las plantas adquieren 

diferentes mecanismos adaptativos y plásticos para sobrevivir en esas condiciones (Oleksyn, et al., 

1998; Premoli y Mathiasen, 2011). Por ejemplo, una mayor tasa de desarrollo ontogénico para 

aprovechar de manera más eficiente la menor duración del periodo favorable de crecimiento 

(Harsch y Bader 2011; Mathisen y Hofgaard, 2011), asociado a un menor tamaño de planta y del 

área foliar, dadas las limitaciones ambientales en la tasa de fotosíntesis (Salminen et al., 2009; 

Jalkanen y Tuovinen, 2001). Estos dos aspectos se reflejaron en el patrón de respuesta de las 

poblaciones asociado al gradiente altitudinal de origen, con una mayor velocidad en la formación 

de hojas de menor tamaño en la población de mayor elevación (4,200 m). Este patrón de respuesta 

también se ha observado en otras especies de montaña como Pinus patula Schiede ex Schltdl. & 

Cham, donde a partir de un experimento realizado en cámaras de ambiente controlado, se encontró 

que al elevar la temperatura (simulando efecto del calentamiento global), las poblaciones 

procedentes de menor altitud tuvieron en general mayor altura y peso seco (Sáenz-Romero et al., 

2011). 

 

3.5.3 Plasticidad fenotípica de las poblaciones de Lupinus montanus 

En respuesta al ambiente de temperatura se encontraron diferencias significativas entre las 

poblaciones de Lupinus montanus en el índice estandarizado de plasticidad fenotípica en altura (A) 

y número de hojas (NH) (p<0.05). Aunque la plasticidad fenotípica de las características se 

modificó con la edad o desarrollo de la planta, las diferencias en plasticidad entre las poblaciones 

se mantuvieron estables, excepto en el caso del número de foliolos por hoja (Figura 3.4). En 

general, la población de la elevación intermedia (3,900 m) presentó un mayor índice de plasticidad 

que las de los dos extremos altitudinales.  
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Figura 3.4. Índice de plasticidad fenotípica de tres poblaciones de Lupinus montanus en relación con a) 

altura de la planta (A), b) número de hojas (NH), c) número de foliolos por hoja (NF), d) diámetro de la 

hoja (DH), y e) tiempo de formación de la hoja (TFH). Se muestra la significancia para los factores 

población (P), fecha (u hoja) (F o H) y su interacción. ***p≤0.001; **p≤0.01; *p≤0.05; ns=no significativo. 
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Al encontrarse a lo largo de un gradiente altitudinal L. montanus tiende a ser una especie 

generalista; es decir, pertenece al grupo de plantas que tolera los cambios ambientales asociados a 

la amplitud de su nicho ecológico (González y Gianoli, 2004), por lo que es común que presente 

mayor plasticidad fenotípica que especies con una distribución natural restringida (Sultan, 2001; 

Geng et al., 2006). Sin embargo, la mayor plasticidad fenotípica de la población intermedia se 

contrapone a la hipótesis de que las poblaciones de los extremos del gradiente ambiental poseen 

mayor plasticidad por encontrarse en condiciones ambientales más heterogéneas (Bradshaw y 

Hardwick, 1989; Gianoli, 2004).  

La estructura demográfica en las poblaciones puede ser un factor que contribuye a su 

diversidad genética que a su vez puede reflejar manifestaciones de plasticidad con fines 

adaptativos. Por ejemplo, en rodales de baja a mediana altitud de Nothofagus pumilio (Poepp. & 

Endl.) Krasser es predominante la regeneración por semillas que genera una estructura 

demográfica compleja de individuos con genotipos emparentados, aunque con una mayor 

diversidad genética. En cambio, en el límite altitudinal superior, predomina la propagación 

vegetativa con una esporádica reproducción sexual, produciendo una mayor homogeneidad 

genética (Mathiasen y Premoli, 2013). Experimentos de trasplantes recíprocos de esta especie 

sugieren que las poblaciones genéticamente diversas de menor altitud tendrán más capacidad de 

respuesta ante condiciones de cambio climático que las que se encuentran hacia el límite altitudinal 

superior del bosque, las que a su vez serían propensas de sufrir decaimiento local (Mathiasen y 

Premoli, 2016). Estos resultados muestran que las repuestas que se predicen con el cambio 

climático en el gradiente altitudinal pueden ser más complejas de lo esperado.  

En el capítulo anterior se encontró que las poblaciones de L. montanus de los extremos del 

gradiente altitudinal fueron más plásticas en la dinámica de germinación de las semillas al 

aumentar la temperatura ambiental. Esto hace suponer que el patrón altitudinal de la plasticidad 

fenotípica de las poblaciones de L. montanus difiere entre características dependiendo de la etapa 

fenológica y de desarrollo de las plantas, debido posiblemente a que muchas de estos caracteres 

varían dramáticamente en el transcurso del desarrollo y crecimiento de las plantas (Evans, 1972), 

así como en su valor adaptativo ante las condiciones particulares del ambiente (Lortie y Aarssen, 

1996). Por eso es por lo que se considera que la plasticidad fenotípica en especies de alta montaña 

es una de las mejores opciones para persistir en el ecosistema (Vía et al., 1995; Nicotra et al., 

2010).  
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Si en etapas iniciales de crecimiento la población de 3,900 m muestra un mayor grado de 

plasticidad, es posible que tenga una mayor capacidad de adaptación para persistir en las 

condiciones ambientales cambiantes. Esto es importante para hacer frente a las alteraciones 

ambientales inducidos por el cambio climático; sin embargo, resulta primordial la protección y 

manejo ecológico de los hábitats hacia los extremos de distribución de L. montanus además de 

continuar la evaluación en las siguientes etapas de desarrollo. 

 

 

3.5.4 Diferencias entre poblaciones en la fluorescencia de la clorofila a 

 

Se presentaron diferencias entre las poblaciones en la emisión de fluorescencia (Cuadro 3.1) 

por lo que la eficiencia fotosintética varió entre ellas en condiciones de temperatura elevada (17 

°C) con respecto a su ambiente natural. La población de menor elevación (3,500 m) presentó 

valores menores de F0, Fm y Fv, y alcanzó más rápido el valor pico de Fm. Esta población está 

adaptada a condiciones de mayor temperatura con respecto a las otras dos, lo cual podría explicar 

el por qué alcanzó la máxima fluorescencia en menor tiempo. En cambio, la población de mayor 

elevación (4,200 m) mostró el valor mayor de eficiencia fotoquímica o rendimiento cuántico (Rvm). 

En condiciones naturales esta población está expuesta a una cantidad mayor de radiación solar y 

menor temperatura del aire, por efecto de la altitud (Körner, 2007), por lo que el proceso 

fotosintético no se realiza en las mismas condiciones que en las poblaciones de menor elevación. 

Es posible que, al detectar condiciones de mayor temperatura de manera constante, las plantas de 

esta población encontraron condiciones propicias para hacer más eficiente el proceso fotoquímico 

de la fotosíntesis, incluyendo una mayor emisión de fluorescencia máxima (Fm), asociada con una 

menor fluorescencia inicial (F0).  

 

Cuadro 3.1. Valores promedio de los parámetros de fluorescencia de la clorofila a de tres 

poblaciones de Lupinus montanus originarias de diferentes elevaciones del Nevado de Toluca a 

una temperatura de 17 °C. 

Elevación 

de origen  

Fluorescencia Relación 

Fv/Fm (Rvm) 

Tiempo en 

alcanzar Fm (ms)  inicial (F0) máxima (Fm) variable (Fv) 

3,500 493.7±18.9b 2212.9±88.3b 1719.2±80.4b 0.775±0.01a 292.03±11.8b 

3,900 549.1±18.9a 2450.7±88.3a 1873.3±80.4a 0.767±0.01b 314.17±11.8b 

4,200 493.1±18.9b 2407.8±88.3a 1914.6±80.4a 0.794±0.01a 356.27±11.8a 
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La fotosíntesis, como todos los procesos fisiológicos, depende de la temperatura, por lo que 

cuando se alcanza la capacidad máxima la temperatura se encuentra en el nivel óptimo.  

Temperaturas superiores o inferiores a la óptima ocasionan una reducción de la tasa de fotosíntesis 

(Havaux y Tardy, 1996). Aunque en algunos casos, existe la posibilidad de aclimatarse al estrés 

térmico (Havaux, 1993).  

Esta tendencia de tener mayor eficiencia fotoquímica a mayor altitud concuerda con un 

trabajo realizado por Castrillo (2006), quien determinó que la población de mayor elevación 

presentó una mayor actividad a pesar de que el contenido de clorofila a tuvo una disminución con 

la altitud. Esto lo atribuyen a una mayor reactividad o activación de la enzima responsable del 

proceso fotosintético (Rubisco) como compensación ante las modificaciones morfológicas que 

experimentan las plantas al aumentar la altitud (disminución del tamaño de la hoja, incremento en 

la pubescencia foliar, mayor grosor de la hoja, entre otros) por lo que provoca una mayor actividad 

metabólica que puede ser crucial ante condiciones de cambios en el clima. 

 

3.5.5 Implicaciones en el contexto del cambio climático 

Los resultados del estudio muestran que la temperatura tiene una influencia importante en el 

crecimiento y desarrollo de las plantas de L. montanus. A pesar de estar sometidas a un aumento 

significativo de la temperatura con respecto a su ambiente natural, las plantas de las tres 

poblaciones evaluadas mostraron suficiente plasticidad fenotípica en las características de 

crecimiento y fenología vegetativa, lo que les permitió continuar con su desarrollo inicial e incluso 

mostrar una mayor tasa de crecimiento en la temperatura más alta (17 °C). Una de las respuestas 

esperadas en ambientes de montaña ante el aumento de temperatura asociado al cambio climático 

es que ocurra un ascenso gradual de las poblaciones y comunidades completas (Wilson et al., 2005; 

Matías, 2012).  

La información obtenida en este capítulo indica que la especie muestra evidencias de 

adaptación a las condiciones de temperatura a lo largo del gradiente altitudinal en sus 

características de crecimiento y desarrollo inicial, así como en la eficiencia del fotosistema II. A 

pesar de las diferencias en la respuesta en crecimiento y plasticidad fenotípica de las poblaciones 

a las condiciones de temperatura evaluadas, las evidencias obtenidas indican que en las fases 

tempranas del crecimiento vegetativo, todas ellas tienen la plasticidad fenotípica suficiente para 
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ajustar su funcionamiento y desarrollo a un aumento de temperatura similar (4-5 °C) al esperado 

en las próximas décadas, de acuerdo con las proyecciones que se hacen del cambio climático 

(Sáenz-Romero et al., 2010). Sin embargo, se requieren estudios de mayor duración y que incluyan 

el ciclo de desarrollo completo (vegetativo y reproductivo) de las plantas para evaluar el efecto del 

aumento de temperatura y el nivel de plasticidad fenotípica en otras características de crecimiento 

y fenología. Esa información permitiría tener una idea más completa de las diferencias entre 

poblaciones a lo largo del gradiente altitudinal en los mecanismos adaptativos y plasticidad 

fenotípica de la especie, así como de sus perspectivas de permanencia ante las nuevas condiciones 

de temperatura en su hábitat natural. 

 

3.6 CONCLUSIONES 

Los resultados obtenidos en este capítulo muestran las adaptaciones de Lupinus montanus a 

temperatura alta en etapas tempranas de crecimiento. Se resalta la plasticidad fenotípica como un 

mecanismo que puede moderar los impactos del cambio climático sobre la persistencia de la 

especie a lo largo del gradiente altitudinal. Además del aumento en la tasa de crecimiento, se 

presentaron adaptaciones relacionadas con la eficiencia fotosintética, sin embargo, resulta 

primordial la protección y manejo ecológico de los hábitats en los extremos de distribución de la 

especie además de continuar la evaluación en las siguientes etapas de desarrollo para conocer las 

posibles respuestas a cambios en el clima. 
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CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES GENERALES 

 

     Se espera que el cambio climático tenga impactos importantes a largo plazo en diferentes 

procesos naturales a escala global y siendo los ecosistemas alpinos los más vulnerables a estos 

impactos. Este estudio aborda varios aspectos relacionados con las diferentes opciones que tiene 

L. montanus a lo largo del gradiente altitudinal de su distribución natural en el Nevado de Toluca 

en el contexto del cambio climático. Aunque el presente trabajo se enfoca en el aumento de la 

temperatura, otros factores también son críticos para el futuro de L. montanus. Recabar 

información sobre las respuestas de las poblaciones naturales de diferentes especies al cambio 

climático es prioritario para diseñar medidas que ayuden a su conservación. Las características de 

la distribución de la especie a lo largo del gradiente altitudinal permiten usarla como un modelo 

biológico experimental para obtener información de los mecanismos disponibles en las especies 

vegetales de alta montaña ante la modificación gradual de las condiciones climáticas, en particular 

con respecto al aumento de la temperatura, que ha venido ocurriendo en las últimas décadas, y que 

seguramente continuarán en el futuro. 

     La capacidad de dispersión de las plantas es un factor crítico para evadir condiciones 

ambientales adversas asociadas al aumento de temperatura en los ecosistemas de montaña. Para 

aumentar las posibilidades de localizar y colonizar espacios nuevos con un microambiente 

favorable y, en el caso de las montañas, “avanzar” a mayor altitud, es necesario disponer de espacio 

y ser capaz de dispersar suficientes semillas a una distancia que permita “escalar” la montaña a la 

misma velocidad en que cambian las condiciones ambientales, lo cual no es fácil de resolver. 

     Como consecuencia del incremento térmico se han detectado desplazamientos 

altitudinales de algunas especies de alta montaña, pero generalmente el desplazamiento ocurre a 

una menor velocidad que el aumento de temperatura. Sin embargo, la migración no es la única 

opción posible de las poblaciones para hacer frente al cambio climático. También existe la 

posibilidad de que las poblaciones locales se adapten a las nuevas condiciones en su sitio de origen. 

La posibilidad de perdurar bajo las nuevas condiciones está relacionada con varios procesos 

genéticos y fisiológicos, incluyendo la tolerancia fisiológica, plasticidad fenotípica, mecanismos 

de compensación demográfica, u otros que implican cambios en las interacciones bióticas, que 

pueden ayudar a persistir de manera local. 

De acuerdo con los resultados del primer capítulo, L. montanus es una especie muy prolífica, 

con una amplia capacidad de producción de semillas (más de 5,500 semillas por planta) en función 
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del tamaño de la planta (altura y número de tallos por planta). El patrón espacial de dispersión de 

la semilla es relativamente homogéneo y simétrico en todas las direcciones de la planta, a favor o 

en contra de la pendiente del terreno. La curva de dispersión se ajusta a un modelo exponencial 

negativo, en el que la cantidad de semilla dispersada disminuye drásticamente a una distancia de 

2 m de la planta madre.  Sin embargo, existe la posibilidad de que la semilla se mueva a mayor 

distancia por el efecto de agentes dispersores secundarios, como el viento, aves o roedores que 

habitan en estas comunidades vegetales.  Además, la elevada capacidad de producción de semilla 

por individuo y la frecuencia anual de los ciclos reproductivos en la especie contribuyen a 

aumentar de manera significativa la posibilidad de desplazamiento altitudinal de la semilla, para 

colonizar nuevos espacios, especialmente en el caso de las poblaciones que se encuentran en el 

límite altitudinal superior de la distribución natural d la especie. 

Como en muchas otras especies, es posible que la abundancia de semilla y la frecuencia de 

los ciclos reproductivos en L. montanus sean afectadas por diversos factores ambientales, como la 

disponibilidad de agua, la calidad del suelo, entre otros. Por lo tanto, es importante evaluar por un 

tiempo más prolongado estos aspectos al igual que las posibilidades de post-dispersión de las 

semillas. Sin duda, el éxito reproductivo a lo largo de un gradiente de altitud es uno de los aspectos 

importantes que merece evaluarse con especial atención, pues si las condiciones se hacen muy 

adversas, el fracaso (en este aspecto) puede ser una señal temprana de un futuro incierto para la 

especie. La emergencia de plántulas es uno de los cuellos de botella demográficos que tiene 

impactos importantes para el futuro de las especies vegetales, especialmente en el limité altitudinal 

superior de ecosistemas alpinos donde existen varios factores ambientales adversos.  

    En este estudio el aumento de temperatura afectó en forma negativa (pero no de manera 

severa) la capacidad de germinación, aunque se aceleró la velocidad del proceso. Al evaluar la 

plasticidad en el proceso de germinación, se encontró una mayor plasticidad en las poblaciones de 

los dos extremos del gradiente altitudinal que en las poblaciones intermedias. Esta situación de 

estrés térmico no representó un riesgo para la especie y eso es alentador pues se aumentan las 

posibilidades de que las poblaciones locales tengan la capacidad de tolerar las nuevas condiciones 

ambientales ligadas al aumento de temperatura. Sin embargo, se deben conjugar otros factores 

como la humedad o la cantidad de luz solar, disponibilidad de nutrimentos, entre otros, pues la 

temperatura no es el único factor determinante para el éxito en el establecimiento o en la capacidad 

de adaptación a las nuevas condiciones ambientales asociadas con el cambio climático. 
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En las etapas iniciales de crecimiento, el efecto térmico puede tener impactos de diferente 

magnitud en la morfología y fisiología de las plantas, por lo que se afecta su crecimiento y 

desarrollo. Cuando las plántulas se expusieron a un ambiente de temperatura más elevada con 

respecto al que existe en su sitio de origen, desde el momento de su germinación y por un periodo 

de tiempo de su crecimiento inicial, fue posible determinar el grado de diferenciación y plasticidad 

fenotípica en características de importancia adaptativa de las poblaciones.  

Fue evidente que la temperatura tuvo un impacto sobre el crecimiento y desarrollo de las 

plantas de todas las poblaciones en todas las variables de crecimiento evaluadas, con excepción 

del número de foliolos en las hojas. En el ambiente de mayor temperatura (17 °C) se aceleró la 

velocidad de crecimiento y de acuerdo con el Índice de Plasticidad Fenotípica (RPDIs por sus 

siglas en inglés) hubo un mayor grado de plasticidad en crecimiento en altura y número de hojas 

que en número de foliolos, diámetro de la hoja y tiempo de formación de la hoja.  

Las diferencias entre las poblaciones se mantuvieron con la edad de la planta (excepto en el 

número de foliolos por hoja). No obstante, la población de la elevación intermedia (3,900 m) 

presentó un mayor grado de plasticidad en las características de crecimiento que las poblaciones 

de los extremos en el gradiente altitudinal.  

Por otro lado, las poblaciones también mostraron diferencias en la fluorescencia de la 

clorofila, lo cual implica diferencias entre ellas en la eficiencia fotoquímica en la transferencia de 

electrones del fotosistema II. La población del extremo altitudinal superior (4,200 m), fue la que 

mostró una mayor eficiencia fotoquímica, lo cual podría ser una característica de valor adaptativo, 

en respuestas a la mayor presión de selección natural que enfrenta en las condiciones de 

temperatura y luminosidad en su hábitat natural. 

     Sin embargo, a pesar de ser expuestas a un aumento de temperatura significativo en las 

condiciones experimentales del estudio, las plantas de las diferentes poblaciones representativas 

del gradiente altitudinal de su distribución natural mostraron un crecimiento normal y estable. 

Destaca que, L. montanus mostró una amplia plasticidad fenotípica, tanto en la fase de germinación 

de la semilla como en las etapas de crecimiento inicial de las plantas. Esta capacidad plástica 

permitió detectar ajustes en los procesos de crecimiento y desarrollo de las plantas (por ejemplo, 

cambios en la velocidad de germinación, así como en la tasa de crecimiento en altura o aparición 

de hojas, entre otros). Estos procesos podrían jugar un papel importante para soportar con mayor 

resiliencia las condiciones que podrían enfrentar en los nuevos escenarios de cambio climático. 
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         Las poblaciones de L. montanus muestreadas a lo largo del gradiente altitudinal 

mostraron mecanismos compensatorios en conjunto que incluyen tanto procesos de plasticidad 

fenotípica como de adaptación local, aunque los primeros fueron más notorios y diversos. La 

combinación de estos mecanismos les permitiría a las poblaciones persistir a lo largo del gradiente 

altitudinal en las nuevas condiciones de temperatura, mientras esta no sea mayor de 4-5 °C con 

respecto a la de su sitio de origen. Al menos durante la fase de germinación de la semilla y en las 

etapas tempranas de crecimiento vegetativo, las plantas de las diferentes poblaciones naturales 

ajustaron su desarrollo fenológico e incluso mostraron una mayor tasa de crecimiento en el 

ambiente de temperatura elevada. 

No obstante, se requieren estudios de mayor duración y que incluyan el ciclo de desarrollo 

completo (vegetativo y reproductivo) de las plantas para evaluar el efecto del aumento de 

temperatura y el nivel de plasticidad fenotípica en otras características de crecimiento y fenología 

que también son cruciales en etapas de crecimiento posteriores. Esa información permitiría tener 

una idea más completa de las diferencias entre poblaciones a lo largo del gradiente altitudinal en 

los mecanismos adaptativos y plasticidad fenotípica de la especie, así como de sus perspectivas de 

permanencia ante las condiciones de mayor temperatura que se pronostican en su hábitat natural 

de alta montaña. 
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