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RESUMEN,

Se examinaron y compararon los niveles de variacién
genética de 12 1loci isoenzimdticos de tres poblaciones
nativas de Peru, tres poblaciones introducidas a México vy
una introducida a Espafia, del pird (Schinus molle L.). Esta
especie fue introducida desde Perd a México en la época de la
colonia entre 1540 y 1550. Las poblaciones de México
mostraron una reduccién de aproximadamente la mitad en la
heterocigosis promedio Ht, el indice de polimorfismo P y el
nimero promedio de alelos por locus Na, en relacidén a
poblaciones de Peru. La reduccidén de la variacidén genética en
la poblacidn de Espafia fue de 5.1 veces compardndola con
poblaciones de México y de 11.2 en relacién a las poblacionses
de Perdi. Los estadisticos F de Wright y las distancias
genéticas de Nei mostraron mayor diferenciacién entre
poblaciones de diferentes paises gue entre poblaciones del
mismo pais. Los resultados obtenidos sugieren gque la
poblacidén introducida fue pequefla y con poca variacién
genética y'que a partir de ésta, Schinus molle fue dispersado
a otras regiones de México. La poblacién de Espafia parece ser
una muestra incompleta de 1la wvariacién genética de
poblaciones de México y propablemente fue introducida desde
México, a principios del siglo XVIII (Kramer, 1957). Este
trabajo sugiere que el efecto fundador y como consecuencia la
deriva génica, son procesos importantes en la determinacién
de la estructura genética de las poblacionles introducidas de
Schinus molle en México y Espaifia.



1 INTRODUCCION

En general, en poblaciones naturales hay una gran
variabilidad genética. La excepcién son las especies que
tienen distribuciones muy restringidas y tamafios
poblacionales pequefios, como especies endémicas (Hamrick y
Godt, 1990) o especies cuyas poblaciones han pasado
recientemente por cuellos de botella (Eguiarte y Pifiero,
1990). Esta variabilidad Qenética es necesaria para que sea
posible la adaptacidén de poblaciones a nuevos ambientes y que
de esta manera se lleve a cabo el proceso de evolucidén.

1.1 Objetivos de la genética de poblaciones.

El objetivo de la teoria de la genética de poblaciones
es describir y explicar los niveles de variacién genética
dentro y entre poblaciones comc el resultadoe de diferentes
procesos evolutivos: seleccidén natural, deriva génica,
mutacién y flujo génico. Los sistemas reproductivos también
son importantes en determinar los niveles de variacién
genética en las poblaciones (Roughgarden, 1979; Eguiarte
1950).

La genética de poblaciones trata de explicar la base
genética de la adaptacién bioldégica o microevolucién. En éste
contexto la evolucidén puede ser definida como el resultado
del cambio sucesivo en las frecuencias alélicas en las
poblaciones. Este cambio sucesivo en las frecuencias alélicas
puede provocar un incremento en la adaptacién de los
organismos al medio ambiente en donde se encuentran (Hartl y
Clark, 1989). Sin embargo, la teoria neutral (Kimura, 1983)
sosticre que a nivel molecular, la mayoria del cambio

evolutivo y la mayoria de la variacién genética encontrada
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en las especies no es causada por seleccién Darwiniana, sino
por un balance entre la mutacién y la deriva génica, en donde
la mayoria de estas mutaciones son selectivamente neutras.

El estudio de la teoria de la genética de poblaciones se
aplica en diferentes 4reas, como por ejemplo en el cultivo
de plantas en la agricultura, en la conservacién de especies,
(Billington, 1991; Lacy, 1992; Avise, 1994)
crianza de animales en zoolégicos, (Laikre y Ryman, 1991), en
reconstrucciones filogenéticas (Crawford, 1989) y en el
estudio de especies introducidas y colonizadoras. En este
ultimo caso, las consecuencias genéticas de la colonizacidén
han sido exploradas en varias especies.

1.2 Genética de poblaciones de plantas colonlzndoru e
lntrodu::idaass.

La colonizacién de plantas se define como la dispersidén
y el establecimiento de un organismo en una regién o hébitat
no ocupado previamente por la especie (Brown y Marshall,
1981; Bazzaz, 1986). La colonizacidén de una especie puede
ocurrir a diferentes escalas. En un extremo la colonizacién
puede referirse a la introduccién y establecimiento de un
organismo de una regién del mundo a otra (Brown y Marshall,
1981) y en el otro extremo puede referirse a un procesc muy
localizado, como el establecimiento muy cercano al rango
previo de ocupacién de la especie. Por otro lado, la
introduccidén de una especie ocurre come resultado del
movimiento intencional o accidental de ésta por seres
humanos, animales o maquinaria, fuera de su rango natural de
distribucién (Bazzaz, 1986).



1.2.1 Importancia de las plantas colonizadoras e
introducidas.

El estudio de las consecuencias genéticas de los eventos
de colonizacién e introduccidén es importante por varias
razones: algunas especies colonizadoras tienen un impacto
econdmico, otras tienen un papel importante en la dindmica de
comunidades, como en el proceso de.sucesién { Begon et al.,
1986, Bazzaz, 1986); su estudio es esencial para la
agricultura y la conservacién (Barrett y Husband, 1990). La
domesticacién de plantas y animales muchas veces provoca
efectos de cuello de botella {(comunes en eventos de
colonizacidén) y en muchos cultivares esto ha resultado en una
erosién de la diversidad genética (Barrett y Husband, 1990).
En la introduccidén accidental o planeada de cultivos o
malezas de un continente a otro estdn invclucrados muchos
procesos similares a los que ocurren durante eventos de
colonizacién en poblaciones naturales. El conocer la historia
de la migracién de especies cultivadas puede ayudar en la
interpretacién de patrones geogrdficos de la diversidad
genética y en el muestreo del germoplasma. Para conservar
recursos genéticos es necesario conocer los efectos de un
tamafio poblacional pequefio en el mantenimiento de la
variacién gerética, asi{i como también el efecto de un periédo
large de endogamia (Barrett y Husband, 1990). En especies
introducidas gue son malezas o son consideradas pestes es
importante conocer su diversidad genética y su lugar de
origen en la aplicacién de métodos para control biolégico
(Barrett y Husband, 1990). Tanto estudios tedéricos como
empiricos de migracidén y colonizacidén son importantes para
obtener informacidén en el uso de recursos genéticos (Barrett
y Husband, 1990).

Desde una perspectiva evolutiva, algunas plantas

introducidas o colonizadoras proveen sistemas experimentales



interesantes para estudios microevolutivos (Barrett y Shore,
1989). La informacién de las consecuencias genéticas de
eventos de colonizacién, como experimentos naturales, puede
ayudar a entender la genética de poblaciones y la evolucién
de los organismos, ya gque la colonizacién es un proceso que
ocurre en alguna escala temporal o espacial en las
poblaciones de todas las plantas y animales (Barrett vy
Husband, 1990).

El tener informacién sobre la estructura genética de
poblaciones de especies introducidas o colonizadoras es
importante porque interpretada retrospectivamente ayuda a
construir procesos histéricos de migracién y colonizacién.
Aunque esto podria inferirse a través de estudios en
poblaciones introducidas actuales, una de las mayores
dificultades para el estudio de la genética de especies
introducidas es la falta de informacién en 1las etapas
temptanas de la colonizacién (Barrett y Richardson, 1986),
por lo tanto seria interesante tener estudios cronolégicos de
especies introducidas o colonizadoras, ya que las frecuencias
alélicas de éstas poblaciones pueden diferir
significativamente de 1las frecuencias alélicas de los

primeros fundadores (Nei et al. 1975).

1.2.2 Caracteristicas de especies colonizadoras.

En especies colonizadoras se pueden encontrar diferentes
estrategias y caracteristicas que les permiten invadir y
establecerse en un territorio no previamente ocupado por la
especie. El éxito en la colonizacién de una especie depende
de diferentes factores: 1) factores climdticos como la
temperatura, humedad, precipitacién, pH del suelo, etc., 2)
la presencia de pardsitos o depredadores en el nuevo hébitat,
3) competencia ccn especies nativas, 4) la plasticidad

genética y fenotipica para adaptarse a diferentes factores
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fisicos y biolégicos (Scorza, 1983), y 5) en plantas, una
caracteristica de historia de vida crucial para especies
colonizadoras es la presencia de polinizadores y dispersores
eficientes (Bazzaz, 198€).

Se han realizado varios estudios sobre plantas
colonizadoras o introducidas (ver revisiones en Baker y
Stebbins, 1965; Brown y Marshall 1981; Clegg y Brown, 1983;
Barrett y Richardson, 1986; Barrett y Shore, 1989; Barrett y
Husband, 1990; Molina-Freaner y Jain, 19%92). De estos
estudios se ha concluido que las plantas colonizadoras no son
un grupo homogéneo, y se han encontradc diferentes
caracteriscas genéticas en colonizadoras exitosas qQue sugiere
que no existe una solucién éptima a los problemas a los que

se enfrentan estas especies (Barrett y Richardson, 198§).

Sin embargo, en los estudios antes mencionados se han
encontrado algunos patrones presentes en varias especies
colonizadoras: heterocigosis fija debido a poliploidia, 1la
mayoria tienen sistemas reproductivos uniparentales como
autofertilizacién o apomixis y en este tipo de plantas se
pueden observar altos niveles de asociacidén multilocus gque
resultan en un numero reducido de genotipos; es comin
encontrar bajos niveles de variacién genética y por lo tanto
existe diferenciacién interpoblacional marcada y también
altos niveles de plasticidad fenotipica, (Brown y Marshall
1981;: Barrett y Shore 1989; Barrett y Husband, 19390).

La mayoria de las plantas colonizadoras exitosas son
malezas anuales gue poseen sistemas reproductivos
uniparentales o mixtos (Brown y Marshall, 1981). Sin embargo,
en muchas ocasiones, particularmente entre malezas perennes
existe entrecruzamiento (Tabla 1) obligado por dicicismo o
autoincompatibilidad, aungque también reproduccién clonal
asociada (Barrett y Richardson, 1986).
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Otra caracteristica encontrada en algunos estudios es
una tendencia hacia cambios en el sistema reproductivo en
especies colonizadoras, (Brown y Marshall, 1981; Clegg y
Brown, 1983; Molina-Freaner y Jain, 1992), que parecen estar
relacionados con presiones de seleccién en el nuevo ambiente
(Brown y Marshall, 1981). 1Inicialmente puede ser ventajoso
un sistema reproductivo uniparental, ya que la colonizacién
de territorios no ocupados muchas veces estd asociado a
densidades poblacionales muy bajas en donde el
entrecruzamiento a veces se dificulta, de ésta manera se
asegura tanto la reproduccién, asi comoc también la
propagacién de genotipos exitosos para la colonizacién (Brown
y Marshall, 1981; Barrett y Richardson, 1986; Barrett vy.
Husband, 1990), pero posteriormente puede ser ventajoso
incrementar la tasa de entrecruzamiento con el fin de generar
combinaciones nuevas que pueden ser necesarias para la
sobrevivencia, particularmente en ambientes hostiles (Brown y
Marshall, 1981). Sin embargo, existen casos en los Que se
observa una tendencia hacia el aumento en la tasa de
entrecruzamiento desde las primeras generaciones (Brown y
Marshall, 1981).

En la Tabla 1 se comparan diferentes caracteristicas
genéticas entre poblaciones introducidas y parentales,
encontradas ;ara algunos estudios. En Avena barbata, se
observa mayor reduccidén en la variacidn genética en una de
las poblaciones introducidas a California (Regién I), que en
la otra (Regidén II), ésto se ha atribuido a que son
diferentes zonas climdticas y a qgue por lo tanto existen
diferentes presiones de seleccién (Clegg y Brown, 1983). En
Eichhornia paniculata (Tabla 1) se observa una disminucién en
la variacién genética en poblaciones introducidas a Jamaica,
gque parece ser debida a una reduccidén en la tasa de
entrecruzamientc en estas poblaciones, ademias de a un efecto
fundador (Barrett y Husband, 1990). Molina-Freaner y Jain
(1992) encontraron que los patrones de diversidad genética



12

entre regiones de Turguia (Fst) y por otro lado entre
regiones de California, puede deberse a un incremento en la
tasa de entrecruzamiento en poblaciones introducidas. En
general Avena barbata y Bromus mollis que predominantemente
se autopolinizan, presentan una reduccidén de Ht, después de
150-200 afios de haber sido introducidas (Molina-Freaner y
Jain, 1992), mientras que Echium plantagineum y Apera
spicaventi gque se entrecruzan no presentan una reduccién en
Ht (tabla 1), esto se cree que se debe a que en especies que
se entrecruzan se mantienen mayores tamafios poblacionales
después de una introduccién (Brown y Marshall, 1981; Barrett
v Richardson, 1986).



Tabla 1.- Heterocigosis total (#t), nimero promedic de alelos por locus (Na), h&bito

y sistema reproductivc en algunas poblaciones introducidas, comparadas con poblaciones
de su lugar de origen.

ESPECIE POBLACION Ht Na HABITO SISTEMA Referencia
REPRODUCTIVO
PREDOMINANTE
Avena Orfigen
barbata Espafia 0.435 2.40 anual predominantemente Clegg y
autofertilizacién Brown, 1983
Introducida
Calif. I 0.001 1.02
Calif. II 0.180 2.20
Bromus origen
mollis Inglaterra 0.230 2.06 anual predominantemente Clegg y
autofertilizacidn Brown, 1983
Intrcoducida
Australia 0.176 1.88
Echium Origen *
plantagineum Europa 0.381 2.61 anual entrecruzamiento Burdon y
Brown, 1986
Introducida
Australia 0.388 2.72
Bichhornia Origen
paniculata Brasil 0.15 1.27 perenne predominantemente Glover y
de vida entrecruzamiento Barrett,
Introducida corta 1987
Jamaica 0.06 1.07
Apera Origen * predominantemente
spica-venti Eurcpa 0.208 2.53 anual entrecruzamiento Warwick,
1990
Introducida
Canadé 0.211 2.54
Trifolium Origen
hirtum Turquia 0.08 1.07 anual mixto Molina-
Freaner y
Introducida Jain, 1992
California 0.07 1.18

* valor solo para

loci polimdrficos.

£l
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1.2.3 Organizacién de la variacién genética de plantas
colonizadoras.

En las poblaciones de especies colonizadoras, la
organizacién de la variacién genética estd determinada por
los principales procesos evolutivos (mutacién, migracién,
seleccidn natural, deriva génica), por los sistemas
reproductivos y también por algunos factores histéricos, de
historia de vida y otros factores ecoldégicos. Los principales
procesos gque muchas veces repercuten en 1la estructura
genética de plantas colonizadoras son efectos fundadores y
como consecuencia la deriva génica y endogamia y en algunos
casos existe seleccién direccional (Barrett y Richardson,
1986; Barrett y Shore, 1989; Warwick, 1990).

Cuando en un proceso de colonizacidén la poblacién es muy
pequefia, la teoria predice que las poblaciones van a tener
poca variabilidad genética intrapoecblacional vy muéha
diferenciacién interpoblacicnal, debido a cuellos de botella
Yy por lo tanto endogamia y deriva génica (Barrett y Husband,
1990). El grado de diferenciacién entre las poblaciones en un
evento fundador depende en gran parte en su tamafio efectivo.
Si éste es pequefio, la deriva génica mantendrda diferentes
frecuencias alélicas en 1las poblaciones (Barrett vy
Richardson, 1986). '

En los eventos de colonizacidén a larga distancia,
generalmente hay una reduccidén de variacidn genética, gque
puede ser debida a: cuellos de botella en las poblaciones
asociados a un efecto fundador, ausencia de migracién de la
poblacién de origen a la poblacién fundadora como una fuente
de enriguecimiento genético y la posibilidad de nuevas
presiones de seleccién en nuevos ambientes (Clegg y Brown,
1983; Barrett y Husband, 1990).
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Cuando hay un evento fundador, se establece una
poblacién a partir de pocos individuos que sélo poseen una
pequefia fraccién del total de la variacién genética de 1la
poblacién parental (Betancourt et al. 1991). Nei et al. (1975)
estudiaron tedricamente las consecuencias del efecto
fundador y la pérdida de variacién genética asociada, en
lineas experimentales de Drosophila pseudoobscura vy
concluyeron que el nivel de variacién disminuye dependiendo
no sélo del tamafio de la poblacién fundadora, sino también de
la tasa de crecimiento de la poblacidén. También es importante
el nimero de generaciones que la poblacidén permanece pequefia
(Nei et al. 1975; Barrett y Richardson, 1986).

La poblacién fundadora puede permanecer pequefia en las
primeras generaciones y por lo tanto, los efectos més
importantes serdn la endogamia, por cruza entre parientes y
la deriva génica que finalmente puede llevar a la pérdida de
algunos alelos y fijacién de otros (Carson, 1983; Hedrick,
1983; Barrett y Husband, 1990).

1.2.4. Estudio de !a genética de poblaciones de una
especie introducida.

El estudio de la genética de eventos colonizadores puede
realizarse de una manera comparativa. Se pueden investigar
los patrones de variacidém genética de poblaciones
introducidas y de las poblaciones de las cuales se
originaron, con el fin de inferir los procesos evolutivos que
han llevado al patrén observado (Molina-Freaner y Jain,
1992).

Es posible inferir, a partir de la reduccién de
variacién genética en poblaciones introducidas a distancia,
la existencia de un cuello de botella asociado a un efecto

fundador {(McCommas y Bryant, 1990). En muchos casos también
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ha sido inferida la existencia de deriva génica en estas
poblacicnes (Barrett y Husband, 1990).

Schinus molle L. (pird), la especie de estudio, es una
de muchas especies que han sido introducidas a México, asi
como también a Espafia. La literatura indica que ésta especie
fue introducida al Valle de México en la época de la colonia
entre 1540 y 1550, desde Perdi por el virrey Antonio de
Mendoza, el cual mandé ‘"pocas" semillas {Jiménez; 1875;
Gémez, 1889; Kramer, 1957). Posteriormente fue introducido a
Espafia a principios del siglo XVIII (Kramer, 1957).

En este trabajo, Schinus molle se utilizé para poner a
prueba hipétesis acerca de las caracteristicas genéticas de
especies colonizadoras e introducidas, asi como también para
tratar de conocer algo mds acerca de procesos evolutives
importantes en los eventos de colonizacién. Aungue su
historia de vida es diferente a las colonizadoras comunes y
probablemente no sea un modelo representativo de la mayoria
de las plantas introducidas o colonizadoras, se utilizd en
este estudio por diferentes razones: se conoce la fecha de
intreduccién y por lo tanto pedria ser posible establecer una
ruta histdérica de introduccidén y dispersidn; ademds como se
cree qQue se introdujeron "pocas" semillas pueden probarse
hipétesis acerca del efecto £fundador asociado a una
introducc:9n a larga distancia. Por otro lado, la mayoria de
los estudios realizados con especies colonizadoras ha sido
con malezas, ésto se debe a qQue la mayoria de colonizadoras
exitosas son malezas, que poseen sistemas reproductivos
mixtos o uniparentales, anuales y algunas perennes de cicloe
de vida corto (Brown y Marshall, 1981; Clegg y Brown, 1983;
Barrett y Richardson, 1986; Barrett y Shore, 1989; Barrett vy
Husband, 1990; Molina-Freaner y Jain, 1992). Por esto es
interesante hacer un estudio con una especie lefiosa, de ciclo
de vida largo, dioica, por lo tanto con polinizacién cruzada
Y que a pesa. de estas caracteristicas tuvo un gran éxito en
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su colonizacién, pues actualmente estd ampliamente
distribuida en México y Espafila y es capaz de invadir y
establecerse tanto en hédbitats conservados, asi como también

en sitios perturbados.

En especies didicas, que se entrecruzan, la pérdida de
variacién genética debida a un efecto fundador puede no ser
tan evidente, ya gue estas especies generalmente mantienen ]
tamafios poblacionales maycres después de una introduccién a
diferencia de especies que predominantemente se autopolinizan
(Brown y Marshall, 1981; Barrett y Richardson, 1986; Warwick,
1950). De acuerdo con lo anterior, se esperaria encontrar una
reduccién en la variacién genética en poblaciones de Schinus
molle introuducidas tanto a México como a Espafia. Por otro
lado, el impacto del efecto fundador depende en gran manera
del tamafio de la poblacién fundadora (Clegg y Brown, 1983),
asi como también del nimero de generaciones que la poblacién
permanecid pequefia (Barrett y Richardson, 1928€). En este caso
parece ser que la poblacién fundadora no pudo haber sido tan
grande, pues supuestamente sélo fueron mandadas “pocas"*
semillas, sin embargo no se sabe si posteriormente ha habido

otra introduccién.

En especies que principalmente se entrecruzan la
diferenciacidén entre poblaciones es mencs aparente gque en
especizs gue se autofecundan, ¥y wuna gran parte de la
variacidén existente en la especie se puede encontrar en
cualguiera de las poblaciones (Warwick, 1990). Por lo tanto,
se espera que entre poblaciones de Perd no exista gran
diferenciacidén genética, a menos gue exista seleccién natural
fuerte que esté diferenciando a las poblaciones. Sin embargo
se espera considerable diferenciacién genética entre
poblaciones introducidas y parentales, gue va a depender
también del numerc de generaciones gue hayaan transcurrido
desde la introduccidn (Barrett y Husband, 1990).
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2 OBJETIVOS

Objetivos generales:

Con el propdésito de analizar y comparar la estructura
genética entre poblaciones introducidas y poblaciones de
origen o parentales, se realizé un estudio de la estructura
genética de poblaciones de Schinus molle, una especie
introducida al Valle de Méxicc y a Espafia.

Al conocer la fecha probable de introduccién a la regién
y al obtener datos de la estructura génética de poblaciones
de México, Perd y Espafia se tratd de establecer la ruta
histérica de la llegada y dispersién de Schinus molle.

Los objetives particulares son :

- Estimar los niveles de variacién genética de Schinus molle
de dos poblaciones del Valle de México, una de Querétaro, una
de Espafia y tres de Perd, utilizando la técnica de andlisis
electroforético de isoenzimas en geles de almidén, para
obtener el indice de polimorfismo (P), la heterocigosis
promedio (H) y el nimero promedio de alelos para cada
poblacién (Na).

~ Describir y comparar la estructura genética de las
diferentes poblaciones de Schinus molle, por medio de las
frecuencias alélicas, los indices de fijacién F, estadisticos
F de Wright, y distancias genéticas. Con estos estimados,
tratar de explicar que procesos evolutivos pudieron actuar y
llevar a tener el patrdén observado en la estructura genética
de las poblaciones introducidas.



« Schinus molle 1..: A. rama con inflorescencias y fruros x 0.4; B, fior masculina x 7; C. flor fe-
menina desprovista de una parce del perianto x 7.
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3 ESPECIE DE ESTUDIO

La especie de estudio es Schinus molle (Anacardiaceae).
El género estd representado por 15 & 20 especies (Kramer,
1957). Es un 4rbol de menos de 10 metros de altura en
promedio, aunque en condiciones favorables llega hasta 15
metros (Ciclote et al., 1985) y ocasionalmente hasta 20
metros (Macbride, 1951); con follaje en amplia copa y ramas
pendientes; siempre verde con hojas pinnadas y alternas; los
foliolos tienen un borde dentado. La corteza es &spera y
exuda una resina lechosa y pegajosa (Ciclote et al, 1985). Es
una especie diocica, con flores actinomorfas, pequefias y
abundantes, de color blanco amarillento, dispuestas en
paniculas. Las flores masculinas son un poco mds grandes que
las femeninas (Copeland, 1959), con pistilos nc desarrollados
Yy muy pequefios, las flores femeninas tienen estambres
pequefios no funcionales, el ovario es sipero y el estilo
trifurcado (Reyel y Leén, 19%0). El1 fruto es una drupa con
un epicarpo delgado y guebradizo de color rojizo; su didmetro
es de 4 a 5 mm (Reyel y Ledén, 1990). El mesocarpo e€s una
sustancia pulposa, mucilaginosa y dulce que contiene un
ligquido oleaginoso muy aromdtico (Ciclote et al. 1985) y el
endocarpo es duro formado por celulosa con aceite escencial y
resina (Pérez, 1889). La semilla es redonda, arrugada, de

color marrén a negro. Tiene un sabor parecido a la pimienta.

Las hojas y frutos son aromdticos y de un sabor picante.
Schinus molle produce algunos alcaloides, una gran cantidad
de felandreno y del alcohol terpenoide carvacol que se ha
propuesto, tienen una accién alelopética (Anaya y Goémez Pompa
1971).

El sindrome de polinizacién es entoméfilo (Copeland,
1959). En general se ha visto a abejas, moscas y otros
insectos pequefios visitando las flores (Howard y Minnich,
1989). El1 fruto es dispersado por aves principalmente, pero
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también puede ser dispersado por viente, agua y algunos
mamiferos como ardillas y coyotes. Las aves que dispersan las
semillas son censontles y jilgueros principalmente. Se han
reportado como dispersores a algunos tordos (Turdidae),
pdjaros carpinteros (Picidae), cardenales (Cardinalis),
gorriones (Passer domesticus) y chinitos (Bombycilla
cedrorum). Resultados obtenidos por Corkidi et al. (1991),
indican que Bombycilla cedrorum puede dispersar las semillas
de pird a distancias considerables. Bombycilla cedrorum lleva
las semillas en el tracto digestivo por mds de 25 minutos y
acarrea las semillas largas distancias. Remueve el mesocarpio
y deja caer la semilla, aumentando asi su probabilidad de

germinacién.

Schinus molle es originario de Peri (Kramexr, 1957;
Copeland, 1959). Se le ha llamado de diferentes maneras en
diversas regiones: Arbol pimentero, falsa pimienta, Arbol del
Perd, pird, mulli, anacahuite, aguaribay (Cerrate, 1979). Se
distribuye de los 100 a los 3,200 m.s.n.m (Reyel y Leén,
1990). Se encuentra distribuido en toda la zona Andina; en
el Pert, desde la costa hasta las partes altas de los Valles
interandinos de la vertiente occidental, de Cajamarca a
Arequipa y Puno (Reyel y Leén, 1990). También esta
distribuido al sur de Chile, norte de Ecuador, Colombia,
Paraguay, sur de Uruguay y Brazil. Actualmente también estéd
ampliamente distribuido en México, Califcrnia y en algunos
paises de Europa. Las otras especies pertenecientes a éste
género estdn limitadas a Sudamérica (Barkley, 1944). En Perd
Schinus molle es descrito como un arbusto o un arbol pequefio.

En Perd tenia un uso ceremonial y medicinal (Howard y
Minnich, 1989). Los incas la consideraban una planta
sagrada. Los diferentes tejidos de Schinus molle han tenido
diversos usos. El1 fruto era utilizado para hacer una bebida
alcohélica, "chicha de molle" (Yacovleff y Herrera, 1935;
Cerrate, 1979), y también para la preparacién de miel vy
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vinagre. En algunos lugares se le llegé a utilizar como
substitute de la pimienta, por su arcma y sabor picante
(Cerrate, 1979; Ciclote et al., 1985).

Las hojas tienen un aceite volatil usado medicinalmente
para oftalmia y reumatismos y también como repelente para
mosquitos. Las yemas y ramas jévenes, cocidas se utilizan
para afecciones respiratorias; de la misma manera, los tallos
y semillas cocidos preparados en un jarabe se utilizan como
antiparasitario. De la corteza se obtiene una savia lechosa
como mastix, que puede aplicarse como emplastos contra el
dolor, hinchazdén y como cicatrizante (Anaya y Gémez Pompa,
1971). La savia también puede ser tomada como purgante y
diurético (Kramer 1957).

En el Valle de Cuzco éste Arbol ha sido muy talade, ya
gue su madera es utilizada para lefla y carbén, para hacer
mangos de herramientas—y para carpinteria en general. La
madera también es utilizada en trabajos de ebanisteria
(Cerrate, 1979). ©Su ceniza es rica en potasa, se le usa comoc
blanqueador de ropa, en la purificacidén del azicar (Macbride,
1951), para hacer jabdn y para curtir (Ciclote et al., 1985).
Sus hojas secas se empleban en la preparacién de un abono
denominado "rockescca" con el cual embadurnanaban las
semillas de maiz (Herrera, 1938). De la corteza y las hojas
hervidas se obtiene un ligquide amarillo que se ha utilizado

para teflir lana y algodén (Cerrate, 1979).

Schinus molle también ha sido utilizado como ecpecie
ornamental. Es importante para la fijacién de suelos, en la
conservacién de cuencas hidrogrdficas y en la proteccién de

riberas de arroyos y rios (Ciclote et al, 1985).

En el siglo XVI alrededor del afic 1550, el primer virrey
de México, Antonio de Mendoza mandé del Peru hacia la Nueva
Espafia "pocas" semillas del &rbol del Perd (Jiménez, 1875;
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Gémez, 1889; Kramer, 1957). En México fue conocido con el
nombre nédhuatl de pelonguauitl (pelén, Perd; guauitl, &rbol),
aqui desaparece el uso medicinal y es usado como ingrediente
del pulgque. Se cree que fue introducido con el £fin de
utilizar su madera, qQue es dura y como un arbcl ormnamental
que provee de sombra. También fue utilizado como fuente de
una cochinilla (Shildlaus) de donde se obtiene una grasa
(Kramer, 1957). Actualmente es utilizado como un 4&rbol
ornamental y para la alimentacién de padjaros en jaulas.

Aunque muchas plantas exéticas se consideran como pestes
para la vegetacién nativa, como Schinus terebenthifolius en
Flerida (Howard y Minnich, 1989), en México Schinus molle es
una especie naturalizada que no ha provocado problemas, por
lo gque no ha sido necesario su control. Ademds fue apreciado
por los primeros colonizadores por su crecimiento répido para
daf sombra y por su.resistencia al calor y a la inundacién
(Howard y Minnich, 1989).

Sobrevive en casi todas las regiones en donde es
sembrado. En México se establece en hédbitats conservados y
también en sitios perturbados; tolera el verano e invierno,
régimenes de precipitacién constantes y sélo es limitado por
aridez extrema y heladas. Aungue prefiere los suelos sueltos,
de textura franca y profundos (Reyel y Ledén, 1990), puede
encontrarse en diferentes tipos de suelo, desde 1los
arcillosos hasta los arenosos, incluyendo los pedregosos, vy
hasta aquellos de poca profundidad. Aungue la preferencia
para la germinacién es una temperatura cilida, debido a su
plasticidad fenotipica y versatilidad fisiolégica, es capaz
de colonizar un amplio rango de hdbitats (Howard y Minnich,
1989). Schinus molle tiene la capacidad de crecer en hébitats
desprovistos de otros Arboles, siendo asi la forma dominante
del paisaje. El pirdi ha sido utilizado para reforestar en
muchos sitios de México, aunque no de forma masiva
(comunicacién personal).
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4 MATERIAL Y METODOS

Con el objeto de estimar la variacién genética en las
diferentes poblaciones de Schinus molle, se utilizé 1la
técnica de electroforesis en geles de almidén, descrita en
Garay (1991). Ver también Wendel y Weeden (1989).

Para mentar el sistema de iscoenzimas se utilizaron
muestras obtenidas a partir de individuos de las poblaciones

colectadas en México.

4.1 Colecta.

Se colectaron semillas en dos poblaciones del Valle de
México (Figura 1la) en Abril de 1992, Las pcblaciones
muestreadas pertenecen a la zona norte del valle, en Las
Manzanas, San Cristobal Ecatepec, estado de México (SCE) vy
otra a la zona sur, en la colonia Santa Ursula (SU), en la
ciudad de México. La poblacidén muestreada en la zona norte,
SCE, fue de drboles gue se encontraban junto a un arroyo. Se
trazé un transecto de aproximadamente un kildmetre y se
muestred un arbol si y cuatro no, asi sucesivamente, en total
se colectaron semillas pertenecientes a 30 A&rboles (30
familias). La poblacién de la zona sur, SU no fue bien
delimitada, ya que muchos de los &rboles no tenian semillas.
En total se obtuvieron muestras de semillas de 26 individuos
(26 familias).

Asimismo, se colectaron semillas de 30 individuos (30
familias) de una poblacién de Juriquilla, Querétaro (figura
la) en Septiembre de 1993. Los individuos muestreados se
encontraban distribuidos linealmente a lo largo de una calle

del pueblo gque desembocaba en un campo de golf. Se
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encontraban separados uno del otro a distancias que variaban
entre 10 y 30 metros, algunos no tenian semillas. También se
colectaron individuos del campo de golf gque tenian una
separacién que variaba entre 5 y 20 metros. Para el andlisis
electroforético se utilizaron individuos de 20 familias
colectadas, ya que individuos de algunas familias no

germinaron.



Figura la.- Sitios de colecta de las poblaciones de Schinus molle de
México utilizadas en este estudio.
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En Espafia, se colectaron individuos de diferentes
poblaciones de Schinus molle, pertenecientes a jardines de
Cérdoba, Sevilla, C&diz y Barcelona (Figura 1lb) en mayo de
1992. Se obtuvieron semillas de pocos individuos de cada
poblacidén, vya gque muchos de los Aarboles encontradés, no
tenian semillas. En total se colectaron semillas de 37
individuos, de 1los cuales algunos no germinaron. De una
poblacién de Sevilla, germinaron individuos de 5 familias, de
otra poblacién de Sevilla, individuos de 2 familias, de
Barcelona de 3 familias, de una poblacién de Cérdoba
individuos de 2 familias y de C&diz individuos de 9 familias.
Estos individuos se consideraron muestras de una sola
poblacién (ESP), para el andlisis.

En Perui se colectaron semillas de tres poblaciones que
se encontraban a diferentes altitudes (Figura lc) en Agosto
de 1992. Dos de ellas se encuentran en la provincia de Lima:
la primera pertenece a el pueblo de Chaclacayo (CL)-a 25 km
de la carretera central, en el distrito de Lurigancho, se
encuentra a 250 metros sobre el nivel del mar. La sequnda
poblacién (RQL) se encuentra a 1250 m.s.n.m en Santa Rosa de
Quives, km. 80, en la provincia de Lima. La Ultima poblacién
(CRUC) estd a 2950 m.s.n.m y se encuentra en la localidad de
Paullo, en el distrito de Koya, provincia de Calca. Esta
localidad estd situada en el Valle del rio Urubamba, conocido
como el Valle sagrado de los incas, a 37 km. del noreste de
Cuzco. Se colectaron aproximadamente semillas de 30
individuos (30 familias) de cada poblacién.



Figura 1b.- Sitios de colecta de la poblacién de Schinus molle de Espaiia utilizadas en
este estudio, donde: 1)Barcelona, 2)Cérdoba, 3)Sevilla y 4)Cédiz.



Figura 1c.- Sitios de colecta de las poblaciones de Schinus molle de Peri utilizadas en
este estudio.
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4.2 Siembra.

Antes de sembrar las semillas fue necesario removerles
el endocarpio y mesocarpio, pues de esta manera germinan més
répido. Esto se hizo remojande las semillas en agua durante
alrededor de 24 horas y posteriormente se frotaron en un

tamiz de numero 10, con cuadros de abertura de 1.91 mm.

Las semillas pertenecientes a las diferentes poblacicnes
se sembraron en cajas de petri con agar al 10% vy
posteriormente se guardaron en cdmaras de germinacidn, a una
temperatura constante de 28°c¢. Después de 5 a 10 dias las
semillas germinaron y posteriormente fueron transplantadas a
macetas de plédstico cuando la pléantula tenia un tamafio de
aproximadamente 3 cm. Esto se hizo con la mayoria de los
individucs de las poblaciones de México, pero para algunos
individuos las semillas se sembraron directamente en macetas
con tierra. Las macetas con las plantulas permanecieron
durante todo el experimento en una casa de sombra con paredes

y techo de malla de alambre, a temperatura ambiente.

Con respecto a las semillas pertenecientes a las
poblaciones de Espafia, Juriquilla (Querétaro) y Peru, estas
fueron sembradas en agar al 10%, después de haber sido
remojadas en un fungicida. Se mantuvierocn en una camara de
germinacién ~on la temperatura controlada a 24%¢c, hasta que
los cotiledones fuercon utilizados como muestras en la

electroforesis.

4.3 Procesade de las muestras.

Las muestras que se utilizaron para el andlisis
electroforético fueron las hojas jévenes de las pléntulas

sembradas en tierra, y cotiledones de pldntulas sembradas en
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agar. Previamente se observé que en ambos casos los patrones
de bandeo de las enzimas utilizadas fueran iguales.

En el caso de las poblaciones del Valle de México se
utilizé un individuo por cada familia como muestra, mientras
gque en el caso de la poblacién de Espafia, de Perdi y de
Juriquilla (Querétaro) se usaron de uno a tres individuos

aproximadamente de cada familia.

Los tejidos foliares fueron macerados con gotas de un
buffer de extraccién de Mitton, (ver Apéndice), para extraer
las proteinas. El macerado fue absorbido en wicks, pedacitos
de papel para cromatografia (Whatman de numero 17)
aproximadamente de medio centimetro de ancho y un centimetro
de largo. Generalmente de un pedazo de hoja se obtenian 3 o 4
wicks, éstos se guardaron en tubos eppendorf en un
ultracongelador (REVCO de —70°C} para su posterior
utilizacién.

4.4 Montado de los geles.

Las muestras obtenidas fueron cargadas en geles de
almidén de papa hidrolizado para electroforesis al 10%. Se
hicieron dos geles, uno en cada sistema de buffer (apéndice).
En cada gel se cargarcn alrededor de 25 wicks (cada uno
representa a un individuo de la poblacidén) y en ambos
extremcs de. gel se colocd un wick con un indicador
(colorante, ver apéndice). El corrimiento del gel se hizo
bajo un amperaje o voltaje especifico, dependiendo de las
caracteristicas de los buffers utilizados para la charola
{una solucidén ionizada que conduce la corriente eléctrica a

través del gel) y para la preparacién del gel (ver apéndice).
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4.5 Tincion.

Cuando el indicador en el gel recorrié una distancia
entre 7.5 y 8 cm a partir del origen, el gel se corté
sagitalmente, obteniendose 3 rebanadas de uno de los geles
(sistema C, apéndice), para ensayar 3 enzimas, y 2 rebanadas
de otro gel (sistema D, apéndice), para ensayar 2 enzimas.
Cada rebanada se colocd en una caja de tincidén, a la que se
le agregd los reactivos especificos para la tincidén de
determinada enzima (ver apéndice).

Al sumergirse él gel en la solucidn para la tincidn, los
sustratos y otros compuestos requeridos difunden por el gel v
actlan con la enzima bajo estudio. La deteccidédn de esta
enzima se basa en la precipitacidén de indicadores solubles
gue tifien el gel en las zonas de actividad enzimdtica (Wendel
y Weeden, 1989).

Una vez puesta la solucidn de tincidédn sobre cada
rebanada del gel, éstos se incubaron en la oscuridad y a 37%
o a temperatura ambiente, dependiendo de la enzima
(Apéndice). Posteriormente los geles tefiidos se fijaron en
una solucién de alcchol al 50% durante 12 horas en el

refrigerador.

Se ensayaron 28 enzimas para este trabajo (Apéndice). De
estas se ati; arce para hacer el andlisis:
Deshidrr genasa isocitrica (IDH) E.C.1.1.1.30
Leucil amino peptidasa (LAP) E.C.3.4.11.1
Fosfoglucosa Isomerasa (PGI) E.C.5.3.1.9
Fosfogluco-mutasa (PGM) E.C.5.4.2.2
Glutamato oxaloacetato transaminasa (GOT) E.C.2.6.1.1
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4.6 Interpretaciéon de los geles.

Los geles tefiidos presentan un patrén de bandas. De éste
patrén se puede obtener el genotipo de cada enzima para cada

individuo.

En un locus, el nimero de bandas gque se observan
depende de si los individuos son homécigos o heterdcigos y de
la estructura cuaternaria de la enzima. Si la enzima es
monomérica, los individuos homécigos presentan una banda y
los heterdécigos dos, si es dimérica los heterdcigos
presentan tres bandas y si es tetramérica cinco (Ver Wendel y
Weeden, 1989).

Para realizar la lectura de las bandas se numeraron los
loci y los alelos, se asigndé el numero 1 al locus mas alejado
del origen, con mayor movilidad electroforética, el numero 2
al siguiente y asi sucesivamente, de la misma manera, la
banda de un locus que estuviera mds lejana del origen se tomé

como el alelo 1.

4.7 Andlisis de datos.

Se obtuvieron las frecuencias alélicas, para 12 loci
(cinco enzimas} en las siete poblaciones y se realizd un
andlisis de <chi-cuadrada para la heterogeneidad de las
frecuencias alélicas (Workman y Niswander, 1970) comparando
independientemente a las tres poblaciones de México, a la
tres poblaciones de Perti y finalmente comparando a las siete
poblaciones de éste estudio, pertenecientes a México, Perd y
Espafia.

Para estimar la variacién genética en las diferentes
poblaciones, se obtuvieron las siguientes medidas:
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- Proporcidén de loci polimérficos (P): P = x/m, donde x es el
numero de loci polimérficos en una muestra de m loci
(Hedrick, 1983). Un locus se considerdé polimérfico, si la
frecuencia del alelo mds comin no excedia 0.95. Toma valores
entre 0 y 1. Si el valor es de 0 no existe variacién
genética, hasta llegar a 1, en donde todos los genes

analizados son polimérficos.

- Heterocigosis promedio esperada, (H): La heterocigosis
esperada en el equilibrio de Hardy-Weinberg para un locus con
n alelos puede calcularse como (Hedrick, 1983):

H=1 - ¥pi?

donde pi son las frecuencias alélicas para ese locus.
Posteriormente se obtuvo una heterocigosis promedio por
poblacidén con las heterocigosis esperadas para todos los loci
estudiados. Este indice puede tomar valores de 0 cuando no

existe variacidén a 1 cuando todos los loci tienen variacidn.

- Numero promedio de alelos por locus para cada poblacidén
(Na) {Hedrick, 1983).

" Con el fin de comparar las heterocigosis promedio de
México, Peri y Espafia entre si, se hizo un andlisis de
varianza. Antes de hacer el andlisis se hizo una
transformacidn de arco seno o transformacidn angular a los
datcs (Sckal y Rohlf, 18981; Zar, 1984). Esto se hace cuando
se tienen porcentajes o proporciones para aproximar los datos

a una distribucidén normal.

Para hacer una descripcidén de la estructura genética
dentro y entre las poblaciones se estimaron el indice de

fijacién F y los estadisticos F de Wright (Fis, Fit y Fst).
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- El indice de fijacién F de Wright examina si las
frecuencias alélicas de un locus se desvian de las
esperadas. Esto se hace calculando la desviacién de la
frecuencia observada de los heterécigos esperados por Hardy-
Weinberg (Hedrick, 1983):

F = 2pg-H/2pq = 1- H/2pq

donde H es la proporcién de heterdcigos observados y 2pg es
la proporcidén de heterécigos esperados. Si su valor es de 0
entonces la poblacién se encuentra en equilibrio de Hardy-
Weinberg. Los valores positivos indican una deficiencia de

heterdcigos, mientras que los negativos indican un exceso.

Los estadisticos F de Wright describen el arreglo de la
variacién genética en una poblacién subdividida.
- Fst es una medida de la diferenciacidén genética entre
subpoblaciones y su valor siempre es positivo. Se puede
calcular como: (Nei 1987, Hedrick, 1983).

Fst = Ht - Hs/ Ht

donde Hs es la heterocigosis promedio esperada sobre todos
los loci a nivel subpoblacién y Ht es la heterocigosis
promedioc esperada sobre todo los loci a nivel de la poblacién
total (Hedrick, 1983).

- Fis y Fit son medidas de la desviacién de las proporciones
de Hardy-Weinberg dentro de las subpoblacicnes y en 1la
poblacién total respectivamente, los valores positivos de
estos indices indican una deficiencia de heterécigos vy
valores negativos indican un exceso (Hedrick, 1983).

Fis y Fit se pueden obtener mediante la siguientes

férmulas:
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Fis = Hs - Ho/ Hs

Fit Ht - Ho/ Ht

donde Ho heterocigosis promedio observada sobre todos los
loci, a nivel subpoblacién; Hs es la heterocigosis promedio
esperada sobre todos los loci a nivel subpoblacién y Ht es la
heterocigosis promedio esperada sobre todos los loci a nivel
de toda la poblacidn (Hedrick, 1983).

Los estadisticos F de Wright pueden sugerir los posibles
procesos evolutivos gque estdn causando la diferenciacién

genética de las poblaciones.

Para saber la probabilidad de que F, Fis y Fit, fueran
estadisticamente diferentes de 0, se aproximaron a una chi-
cuadrada:

chi-cuadrada= F2 N (k-1), para k(k-1)/2 grados de libertad,
donde N es el tamafio de la muestra y k es el nimero de alelos
(Eguiarte, 1990). La chi-cuadrada utilizada para saber la
significancia de los valores de Fst fue:

chi-cuadrada= 2N Fst (k-1) con {(k-1) (s-1) grados de
libertad, donde N es el tamafio de la muestra, k el numero de
alelos v s el numero de subpoblaciones (Workman y Niswander,
1%70) .

- Se obtuvo una estimacién del flujo génico (Nm) utilizando
la férmula de Crow y Aoki (1984), que toma en cuenta el
numero de subpoblaciones:

Fst= 1/ (4a*Nm+1)

donde N es el tamafic de la poblacién, m es la fraccidén de N

reemplazada por migrantes y a = n/(n-1), donde n es el numero
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de subpoblaciones. Cuando n es grande, la ecuacién anterior
es igual a la utilizada por Wright (Crow y Aoki, 1984):

Fst= 1/ (4Nm+1l)

- Se obtuvo una matriz de distancia e identidad genética. La
identidad genética I de Nei se obtiene como (Hedrick, 1983,
. Nei, 1987):

I = J:\q"/th.ZIy}l/2

donde Jxy = XYpi‘'x pi-y, que es la probabilidad de escoger un
par de alelos idénticos, uno de la poblacidén x y uno de 1la
poblacién y ( Hartl y Clark, 1989; Eguiarte, 1990).

Jx = Zpi2'x y Jy = Zpi2-y que son las probabilidades de
escoger un par idéntico dentro de cadampoblacién. (Hartl y
Clark, 1989; Eguiarte, 1990).

La distancia genética D se puede obtener como (Hedrick,
1983; Nei, 1987):

D = ~1n(I)

Las identidades y distancias genéticas se obtienen para
pares de poblaciones. La identidad I toma valores desde 0 si
las dos poblaciones nc comparten alelos, hasta 1 si tienen
frecuencias alélicas idénticas. La distancia D tiene valores
desde 0 si las frecuencias alélicas de las poblaciones son
idénticas hasta infinito si las poblaciones no comparten
alelos (Hedrick, 1983).

- Se hicieron 2 &rboles filogenéticos para ver las relaciones
entre las 7 poblaciones del estudio. El primer &rbol, que es
un fenograma, se construyd con datos de distancias genéticas
entre poblaciones, por el método de UPGMA (unweighted pair



37

group method with arithmetic mean, Felsestein, 1988;
Felsestein, 1993). Para el segundo &rbol, cladograma, se
construyé una tabla de ausencia-presencia de alelos en las
poblaciones y posteriormente se construyd un A&rbol de
parsimonia, usando el PAUP 3.0 (Phylogenetic Analysis Using

Parsimony, Swofford, 1989).
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5 RESULTADOS

En total se utilizaron 12 loci para el estudio: Got-1,
Got-2, Got-3, Lap-1, Lap-2, Pgi-1, Pgi-2 (sistema C,
apéndice), Idh-1, Idh-2, Pgm-1, Pgm-2 y Pgm-3 (sistema D,
apéndice). En las Figuras 2a a la 2g! se presentan los
patrones de bandeo (zimogramas) de los 12 loci.

5.1 Variacién genética.

De los loci ensayvados, cinco fueron polimérficos (Lap-
1, Lap-2, Pgi-2, 1Idh-2 y Pgm-3) en la poblacién de
Chaclacayo, Lima (CL) y en la poblacién del Valle del Rio
Urubamba, Cuzco (CRUC); cuatro en la poblacidén de Santa Rosa
de Quives, Lima (RQL) (Lap-1, Lap-2, Idh-2 y Pgm-3); tres en
la poblacién de San Cristobal Ecatepec del Valle de México
(SCE) (Lap-1, Idh-2 y Pgm-3); dos en la poblacién de Santa
Ursula (Lap-1 y Pgm-3) perteneciente al Valle de México (SU),
uno en la poblacidén de Juriquilla, Querétaro (JQ) (Pgm-3); ¥y
en el caso de la poblacidén formada por individuos de
diferentes regiones de Espafia (ESP) aungue en tres loci se
encontré variacidén (Got-2, Pgm-2 y Pgm-3), no se consideréd
ninguno polimérfico ya que la frecuencia del alelo m&s comin
fue mayor al 95% (Tabla 3).

El mayor numero de alelos por locus se encontrdé en Peru
(1.66), asi como también el mayor indice de polimorfismo al
95% (0.389) y la mayor heterocigosis promedio observada
(0.136) y esperada (0.146).

En México se encontraron niveles de wvariacidn

intermedias entre Perd y Espafia en cuanto a indice de

'Las figuras y tablas se encuentran al final de el capitulo.
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polimorfismo (0.167) y la heterocigosis promedic observada y
esperada (0.060 y 0.066 respectivamente)’el nUmero promedio
de alelos por locus (1.23) fue un =oco menor al encontrade en
la poblacién de Espafia (1.3). En .cpafia se encontrdé el menor
indice de polimorfismo al 95% (0) vy el menor indice de
heterocigosis observada y esperada (0.013 en ambos casos)
(Tabla 2).

Un analisis de varianza mostrd gue existen diferencias

significativas entre las heterocigosis promedio observadas de
México, Peru y Espafia, {F2 81=3.640, P<.0206), al igual que en

las heterocigosis promedio esperadas (F2 81=3.685, P<.0294).

Una prueba de comparacién miltiple (MDS minima diferencia
significativa), indica que las poblaciones de Peru tienen
mayor variacidén y presentan una heterocigosis promedio (H)
observada y esperada significativamente mayor gue la de
México y la de Espafia que no parecen ser diferentes entre si
{Fig. 3):

5.2 Frecuencias alélicas.

En la Tabla 3, se observa gue el nuimero de alelos en los
loci polimérficos, fué de dos en Got-2, Lap-2 y Pgm-3; de
tres en Lap-l & Idh-2 y el mayor numero de alelos, gque fue de
cuatro, se encontraré en el locus Pgi-2, para una de las

poblaciones de Peru (CL).

Las frecuencias de cada alelo por locus por poblacién se
muestran en la Tabla 3. En general se observa que no son muy
similares entre si, ésto se aprecia claramente cuando se
comparan poblaciones de diferentes paises, en especial en el
locus Idh-2, aungue también es notorio en Pgm-3. Algo
interesante gue se observa en esta tabla es que cuando las
poblaciones de México o la poblacidén de Espafia son variables

en algusc ¢ : los loci estudiados, las poblaciones de Peru
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también poseen esta variacién, con excepcién del locus Pgm-2
en Espafia, que es en la uUnica poblacién en la que aparecen
dos alelos y s6lo en tres individuos de una de las regiones
de Espafia (Barcelona). También se observa que en todas las
poblaciones.de México el locus Got-2 es monomérfico, en dos
poblaciones de Perui es polimérfico y en Espafia, aungque no se
puede considerar un locus polimérfico (al 95%), algunos
individuos tienen dos alelos. ’

Los resultados de las pruebas de chi-cuadrada realizadas
para el anAlisis de heterogeneidad de frecuencias alélicas
por locus (Workman y Niswander, 1970), se presentan en la
Tabla 4, para las poblaciones de México, Tabla 5 para las
poblaciones de Peri y Tabla 6 para todas las poblaciones
incluidas en éste estudio. En las poblaciones de México
(Tabla 4) los andlisis sefialan diferencias significativas
entre las poblaciones en las frecuencias alélicas de los tres
loci polimérficos. Se realizé una prueba de G (Sokal y Rohlf,
1981) con el fin de conocer si estas diferencias se deben
realmente a diferencias entre las tres poblaciones o a
diferencias entre sélo dos de ellas (Tabla 3) y se encontré
gue en el caso de Lap-1 las frecuencias alélicas son
significativamente diferentes entre las tres poblaciocnes,
pero en el caso de Idh-2 y Pgm-3, las frecuencias alélicas
entre SU y JQ no son significativamente diferentes entre si,
pero si son - ferentes al compararlas con SCE (Tabla 3).

Para las poblaciones de Perd, también existen
diferencias significativas para cuatro de los seis loci, asi
como también el total es significativo (Tabla 5). En la
prueba de G (Sokal y Rohlf, 1981) realizada con el mismo fin
que para las poblaciones de México, se encontrdé que las
diferencias significativas entre las frecuencias alélicas de
Lap-1, Lap-2 y de Pgi-2 de las tres poblaciones no estdn
dadas por diferencias entre las tres poblacicnes, mientras
que para Idh-2 si (Tabla 3).
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2] hacer el andlisis para todas las poblaciones (tres de
México, tres de Peril y una de Espafia, Tabla 6), cinco de los
loci muestran diferencias significativas y dos no (Got-2 y
Pgm-2). El total también indica que las frecuencias alélicas
entre las siete poblacicnes de este estudio son

significativamente diferentes entre si.

5.3 Frecuencias genotipicas.

Al analizar con una chi-cuadrada 1las frecuencias
genctipicas de cada locus para cada poblacién, para ver la
desviacidén de lo esperadec en el equilibrio de Hardy-Weinberg,
salvo dos excepciones, ninguna chi-cuadrada fue significativa
indicando que los genotipos posibles de cada locus tienen una
frecuencia cercana a lo esperadc en Hardy-Weinberg (Tabla 7).
En las poblaciones de CL y RQL de Perdi el valor de chi-
cuadrada para los genotipos posibles de Lap-2 fue
significativo (Tabla 7 y 8). Al hacer la correccidén de Yates
(Sokal y Rohlf, 1981) que se realiza cuando el numero de
grados de libertad es 1 y algunas de las clases de esperados
es menor gque 5, el valor de chi-cuadrada para la poblacidn
CL, es significativo (X2=5.534, p<.025 y 1 g.l.). Sin
embargo, la c<hi-cuadrada para la poblacidén de RQL obtenida
después de hacer la correccién de Yates no es significativa
(X2=1.5?6. 1 g.l.). En los datos de la Tabla 8, para Lap-2 en
las poblaciones de CL y RQL, se muestra que el genotipo més
comin observado es muy parecido al esperado y gue realmente
el wvalor mé&s importante para gue la chi-cuadrada sea
significativa estd dado principalmente por una de las clases,

en donde la frecuencia esperada es muy pequeria.

Hedrick (1983) propone que cuando una clase tiene un
valor esperadn menor a 1, esta debe de juntarse con la clase

adyace: te. Ah: hacer esto, el valor de chi-cuadrada para Lap-Z2
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en las poblaciones de CL y RQL no es estadisticamente
diferente de 0 (Tabla 8).

Err CRUC, Perd, el valor de chi-cuadrada para genotipos
posibles de Pgi-2 fue significativo. Sin embargo, se tuvo que
hacer una correccién, ya que habia valores esperados de 0 y
menores a 1, por lo tanto se agruparon algunas de las clases
en una sola que contenia a homécigos y algunos heterécigos
raros, siendo el valor de chi-cuadrada no significativo
(Tabla 8).

5.4 Indices de fijacién F.

Los indices de fijacién F por locus por poblacidén, se
muestran en la Tabla 9. Dieciseis de éstos indices son
negativos y once positivos. Los tdnicos indices de fijacidén F
que fueron significativos y positivos, fueron los indices de
fijacién en Lap-2 en dos poblaciones de Perdi (CL y RQL),
indicando que que hay un exceso de homécigos en este locus.
Las estimaciones de los indices de fijacidén entre loci en
cada poblacidén tienen cierta variacidén. Hedrick, (1983)
propone que cuando esta variacion ocurre, puede deberse a
errores de muestreo debidos al tamafio de la muestra. Los
indices de fijacién F promedio y sus errores estdndar, para
cada poblacién se muestran en la Tabla 9, teniendo en la
mayoria de los <casos valores positivos, pero no
significativos. Los errores estdndar muestran que la F es
diferente entre algunas poblaciones, indicando, que aungue
las poblaciones estdn cercanas al equilibrio de Hardy-
Weinberg, la variacién genética estd estructurada de
diferente manera entre algunas de las poblaciones.
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5.5 Estadisticos F de Wright y estimacién de fiujo génico (Nm).

Los estadisticos F de Wright y una estimacién del flujo
génico (Nm), usando la fdérmula de Crow y Acki (1984), se
presentan en la Tabla 10 para las poblaciones de México y en
la Tabla 11 para las poblaciones de Perd. En la Tabla 12 se
muestran para las siete poblaciones juntas (México, Perd y

Espafia) .

Al analizar la Tabla 10 se puede ver que los resultados
de Fis son similares a los del indice de fijacidén F, siendo
negativo el de Idh-2 y los otros 2 positivos, pero ninguno
significative. La Fst es significativamente diferente en los
3 loci. En las poblaciones de Peru (Tabla 11) los valores d-
Fis también concuerdan con los del indice de fijacidén F,
siendo positivo y significativo para el locus Lap-2. La Fst
tiene valores significativos en cinco loci y en unc de ellos
no. Al hacer el andlisis para todas las poblaciones juntas
(Tabla 12), el tnico valor de Fis que es significativo es el
de Lap-2 y los valores de Fst son significatives para cinco
loci y para dos no.

Los valores de Fst encontrados tanto jerdrguicamente
(separando por paises), como al hacer el andlisis para todas
las poblacionss juntas, se comportan de acuerdo a la manera
gue se esperaria a partir de lo gue se encontrd con el
andlisis de chi-cuadrada para la heterogeneidad de las
frecuencias alélicas en las diferentes poblaciones (Tablas 4,
5 ¥y 6), indicando que existen diferencias significativas

entre poblaciones.

Al observar los valores de Fit en la Tabla 11 sclo en
Lap-2 es significativo y positivo. En la Tabla 12, se observa
gue cuando los valores de Fit son significativos, esto se

debe & valores de Fst (variacién entre poblacicnes), con
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excepcién de Lap-2 en donde Fis también es significativo y
positivo.

Los valores de Nm para las poblaciones de México (Tabla
10) son en dos casos menores a 1 y en un caso mayor a 1. El
valor promedio es de 1.05. En las poblaciones de Peru (Tabla
11), los valores de Nm son mayores de 1 en cinco de los casos
y menores a 1 en s6lo uno de los casos. El valor promedio es
de 4.02. Esto indicaria que las poblaciones no deberian de
ser muy diferentes entre si, sobre tode las de Perd, ya gque
Wright sugiere que cuando Nm es mayor a 1 el flujo génico es
importante y 1las poblaciones deben de tener poca
diferenciacién genética entre ellas; o que el tamafio efectivo
es grande (Hartl y Clark, 1989). Sin embargo, los valores de
Fst son significativos lo que indicaria diferenciacién entre
poblaciones. Los valores de Nm comparando a las siete
poblaciones de éste estudio, (Tabla 12) en la mayoria de los
casos son mayores a 1. &

5.6 Distancias e identidades genéticas de WNei.

En la Tabla 13 se muestran las identidades (I) y las
distancias (D) genéticas de Nei para pares de poblaciones. El
promedio de las distancias genéticas para todas las
poblaciones es de 0.0295 y el promedio de las identidades es
de 0.9705. Para las poblaciones de México el promedio de la
distancia genética entre ellas fue de 0.0117 y la identidad
de 0.9883; para las poblaciones de Perui la distancia genética
promedio fue de 0.0147 y la identidad de 0.9853. Si 1la
distancia genética es de 0 y la identidad es de 1, entonces
las poblaciones son idénticas entre si. Las tres poblaciones
de México son genéticamente mas parecidas entre si, asi como
también las tres poblaciones de Perli son mids similares entre
si, que si se compara entre poblaciones de difereﬁtes paises.
Por los datos de la Tabla 12, se puede ver que la poblacién
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de Espafia es mds parecida a las poblaciones de México, en
especial a la de JQ y a la de SU, que a las poblaciones de
Pern.

5.7 Arboles filogenéticos.

El fenograma y cladograma (Figuras 4 vy 5,
respectivamente) construidos con datos de distancia genética
de la Tabla 12 y con datos de ausencia-presencia de alelos
muestran relaciones similares de las poblaciocnes de Schinus
molle. En ambos existen dos ramas principales formando dos
grupos de poblaciones, en una estdn las dos poblaciones del
Valle de México (SU y SCE) y mds cercanas entre ellas estdn
la poblacidén de Juriquilla, Querétaro y Espafia, SU estd més
cercana a JQ y ESP, que a SCE. En la otra rama principal
estdn las 3 poblaciones de Perd estando mds cercanas entre si
CL y CRUC gue RQL. La poblacién de Perd, RQL se encuentra mis
cercana a las poblaciones de México, en especial a la de SCE,
gue las otras poblaciones de Perd. En el cladograma realizado
con datos de presencia-ausencia de alelos (Figura 5) se
observa gque existe un paso mds entre la poblacidén de SCE y
JQ, gue entre la poblacidn de SCE y RQL. Sin embargo, en el
fenograma realizado con datos de distancias genéticas (Figura

4) la distancia es mayer entre SCE y RQL gque entre SCE y JQ.
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Tabla 2.- Variacién genética en 12 loci para pléntulas de 7 poblaciones

de Schinus molle en México, Peri y Espafia en 1993 (errores estdndar

entre paréntesis).

No.promedio No.promedio % de loci Heterocigosis promedio
de individuos de alelos polimérficos
POBLACION por locus por locus 95% 99% Obs. Esp (H-W**)

1.5CE, Méx 32.6 1.3 25.0 25.0 .096 .104
(0.2} (0.2) .050) (.056)

2.SU,Méx 28.8 1:3 16.7 25.0 .068 .067
(0.1) (0.1) .042) {.041)

3.JQ,Méx 21.3 P P 8.3 8.33 .017 .027
(0.3) (0.1) .017) {.027)

~  Promedio 27.56 1.23 16.67 19.44 .060 .066
total México (3.32) {.067) 023} (.022)

4.CL, Perd 7.1 1.8 41.7 50.0 .146 .153
(1.3) (0.3) .056) (.056}

5.RQL;Per& 52.3 1.5 33.3 33.33 .122 .139
(1.4) (0.2) .062) (.067)

6.CRUC, Pexrd 47.9 1.7 41.7 50.0 .141 .145
(1.8) {0.2) .055) (.058)

" Promedio 45.77 1.66 38.9 44.44 .136 146
total Peru (4.51) (.088) .0075) (.0041)

" 7.ESP,Esp 42.2 1.3 0 25.0 .013 .013
(1.4) (0.1) (.008) (.008)

Promedio 37.46 1.43 29.37 30.95 .086 .093
total (4.1) (0.08) (.02) (.02)

** Estimado no sesgado (ver Nei, 1978)
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Tabla 3.- Frecuencias alélicas para las plédntulas de 7 pocblaciones
Peri y Espafia.
(Las letras a, b, ¢ en México y x, y,z en Peru indican semejanzas o
diferencia significativas entre frecuencias alélicas).

de Schinus molle de México,

Poblacidn

Locus SCE 5U JQ CL RQL CRUC ESP
Got-1

(N) 33 29 22 40 56 54 42

1 .000 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000
Got-2

({N) 33 29 22 40 56 53 40

1 .000 .000 .000 .025 .000 .038 .013

2 .000 1.000 1.000 «9115 1.000 .962 .988
Got-3

(N} 33 29 22 40 56 54 41

1 .0ocC 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000
Lap-1i a b c Xy x v

(W) 32 28 22 36 53 46 46

1 .000 .000 .000 .014 .000 .o0o¢ .000

2 641 .786 1.000 .778 .623 .870 1.000

3 . 359 .214 .00C .208 -377 120 .000
Lap-2 X x Y

(N) 33 29 22 28 43 34 34

1 .000 .000 .000 <179 .058 L2086 .000

2 .000 1.000 1.000 821 .942 .794 1.000
Pgi-1

(N) i3 29 22 2l 56 48 41

1 . 000 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000
Pgi-2 x ¥ x

(N) 33 29 22 40 54 48 40

1 .000 .000 .000 .013 .000 .000 .C00

2 .000 1.000 1.600 . 887 991 917 1.000

3 .000 .000 .000 L0863 . 008 .073 .000

4 .00 .000 .000 .038 .000 .010 .000
Idh-1

(N) 33 29 20 37 L 54 49

1 .000 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000
Idh-2 a b b % b z

(N) 31 29 20 30 45 42 48

1 .03z .000 .000 .033 .400 .250 .000

2 .839 966 1.000 .267 .411 .238 1.000

3 .129 .034 .000 .700 .189 .512 .000
Pgm-1

(N) i3 29 21 40 56 54 49

1 .0oo 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000
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Tabla 3.- (Continuacién)
Poblacién
Locus SCE 18] JQ CL RQL CRUC ESP
Pgm-2
(N) 33 29 20 40 55 46 40
1 1.000 1.000 1.000 1.000 .000 1.000 .975
2 .000 .000 .000 .000 .000 .000 .025
Pgm-3 a b b x Y z
(N) 31 28 20 33 48 42 36
1 .435 .732 .800 .621 .698 .798 .958
2 .565 .268 .200 .379 .302 .202 .042
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Tabla 4.~ Andlisis de chi-cuadrada para la heterogeneidad
de frecuencias alélicas para los loci de las poblaciones
de Schinus molle de México (Workman y Niswander, 1970).

No. de
Locus alelos Chi-cuadrada G.L. P
Lap-1 2 20.061 2 .00004
Iidh-2 3 11.626 4 .02036
Pgm-3 2 17.581 2 .00015
(Totales) 49,268 8 .00000

Tabla 5.- Anélisis de chi-cuadrada para la heterogeneidad
de frecuencias alélicas en los loci de las poblacicnes de
Schinus molle de Peru (Workman y Niswander,

1870) .

No. de

Locus alelos Chi-cuadrada G.L. P
Got-2 2 4.062 2 13121
Lap-1 3 19.608 4 .00060
Lap-2 2 8.015 2 .0isig ,
Pgi-2 4 13.042 6 .04238
Idh-2 3 47.210 4 .00000
Pgm-3 2 5.741 2 .05667
(Totales) 97.677 20 .00000
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Tabla 6.- Andlisis de chi-cuadrada para la heterogeneidad
de frecuencias alélicas en los loci de las 7 poblaciones
de Schinus molle de éste estudio (México, Perd y Espaﬁa]
(Workman y Niswander, 1970).

No. de

Locus alelos Chi-cuadrada G.L. P

Got-2 2 9.774 6 .13450
Lap-1 3 75.750 12 .00000
Lap-2 2 50.54S 6 .00000
Pgi-2 4 40.170 18 .00198
Idh-2 3 311.372 12 .00000
Pgm-2 2 11.193 6 .08260
Pgm-3 2 52.724 6 .00000

(Totales) 551.532 66 .00000
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Tabla 7.~ Prueba de chi-cuadrade para la desviacién del equilibric de
Hardy-Weinberg en las poblaciones de Schinus molle de este estudio.

Frecuencia Frecuencia Chi-

Locus Clase observada esperada cuadrada gl P
Poblacién: SCE, Méx.
Lap-1

2- 2 14 13.016

2= 3 13 14.968

3- 3 5 4.016 .574 1 . 449
Idh-2

1-1 0 .016

1- 2 2 1.705

1- 3 0 .262

2- 2 21 21.738

2~ 3 8 6.820

3- 3 4] .459 © 1.018 3 « 797
Pgm-3

1- 1 7 5.754

1= 2 13 15.492

2- 2 11 9.75 .830 1 .362
Poblacién: SU, Méx
Lap-1

2= 2 17 17.200

2- 3 10 9.600

3- 3 1 1.200 .052 1 .819
1dh-2

2- 2 27 27.018

2- 3 2 1.965

3- 3 0 .018 .018 3 .893
Pgm-3

1- 1 is 14.909

1- 2 11 11.182

2= 2 2 1.909 .008 1 .929
Poblacién: JQ, Méx.
Pgm-3

1- 1 14 12.718 .

1- 2 % 6.564

2= 2 2 718 3.420 1 .064
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Tabla 7.-(Continuacién)

Poblacién: CL, Perf

Got-2

1- 1 0 .013

1- 2 2 1.975

2= 2 38 38.013 .013 s | .909
Lap-1 '

1- 1 0 .000

1- 2 1 .789

1- 3 0 .211

2- 2 21 21.690

2- 3 13 11.831 :

3-3 1 1.479 .560 3 .905
Lap-2

1- 1 3 .818

1- 2 4 8.364

2- 2 21 18.818 B8.348 1 .004
Pgi=-2

1- 1 0 .000

1- 2 1 .899

1- 3 0. .063

1- 4 0 .038

2- 2 31 31.456

2- 3 5 4.494

2- 4 3 2.696

3- 3 0 .127

3- 4 0 .190

4- 4 ] .038 .565 6 .997
idh=2

i- 1 0 .017

1- 2 1 .542

1- 3 1 1.424

2- 2 2 2.034

2= 3 11 11.390

3-3 15 14.593 .554 3 .907
Pgm-3

1- 1 12 12.615

1- 2 17 15.769

2- 2 4 4.615 .208 1 .648
Poblacién: RQL, Per(
Lap-1

2- 2 22 20.429

2- 3 22 25.143

3-3 9 7.429 .B4s 1 .358
Lap-2

1-1 1 .118

1- 2 3 4.765

2- 2 39 38.118 7.292 1 .007
Pgi-2

2- 2 s3 53.000

2= 3 1 1.000

3- 3 V] .000 .000 1 1.000



Tabla 7.-(Continuacifn)

Idh-2

i- 1 6 7.079

1- 2 18 14.966

1- 3 6 6.876

2- 2 7 7.483

2-3 5 7.067

3- 3 3 1.528 2.945 3 -400
Pgm-3

1- 1 26 23.274

1- 2 15 20.453

2- 2 7 4.274 3.512 1 .061
Poblacién: CRUC, Perfi
Got~2

1- 1 0 .057

1- 2 4 3.886

2= 2 49 49.057 .061 1 .806
Lap-1

2= 2 34 34.725

2= 3 12 10.549

3- 3 o .725 .940 1 .332
Lap-2

1- 1 1 1.358

1- 2 12 11.284

2= 2 21 21.358 .146 1 .702
Pgi-2

2= 2 41 40.295

2= 3 6 6.484

2- & 4] 926

3- 3 0 .221

3- 4 1 .074

4= 4 0 .000 12.841 3 .005
Idh-2

1- 1 3 2.530

1= 2 ] + 5.060

1- 3 9 10.880

2- 2 2 2.289

2- 3 10 10.361

3~ 3 12 10.880 .751 3 .861
Pgm-3

1- 1 28 26.639

1- 2 11 13.723

2-2 3 1.639 1.741 2 § .187
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Tabla 7.-(Continuacién)

Populacién: ESP, Espafia

Got=2

Pgm-2

Pgm-3

1-
1-

. 2-

1=
1=
2=

1_
1=
2~

1
2
2

SRS

W
Oww

.000
1.000
39.000

38.013
1.975
.013

33.042
2.915
.042

.000

.013

.045

1.000

.909

.832
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Tabla 9.- Indices de Fijacién de S. molle ((errores esténdar entre paréntesis,
obtenidos con un método de remuestreo (jacknife); Weir, 1990)), para 7 loci en
poblaciones de México, PeriG y Espaiia.

) Locus
Pobl. Got-2 Lap-1 Lap-2 Pgi-2 1dh-2 Pgm-2 Pgm-3 Media
1.SCE,Méx. - +.118 - - ~+157 . +.147 +.036
(0.084)
2.5U,Méx. - -.061 - - -.036 - -.002 -.033
(0.013)
3.JQ, Méx - - - - o o +.375 +.375
4.CL,Perd -.026 -.106 +.513*+ -,008 +.010 - -.095 +.048
(0.047)
5.RQL, Pert - +.117 +.363* -.009 -.014 " +.253 +.143
(0.041)
6.CRUC, Pera -.03% -.150 -.079 +.055 +.038 - +.189 +.002
(0.024)
7.ESPARA -.013 - - - - -.026 -.043 -.027
{0.007)

chi-cuadrada ** p<.01
* p<,025
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Tabla 10.~ Estadisticos F de Wright (error estdndar
entre paréntesis, obtenido con un método de remuestreo
(jacknife); Weir, 1990) para las poblaciones de

Schinus molle de México.

Locus F(IS) F(IT) F(ST) Nm

Lap-1 .042 .177 .141%* 0.68

1dh-2 -,133 -.060 L065%* 1.60

Pgm-3 .159 .253* L111%* 0.89

Promedio .076 .183 +110%" 1.06
(.019)

Chi-cuadrada * p< 0.025
** p< 0,005

Tabla 11.- Estadisticos F de Wright (error esténdar

entre paréntesis, obtenido con un método de remuestreo
(jacknife); Weir, 1990) para las poblaciones
de Schinus molle de Peri.

Locus F(IS) F(IT) F(ST) Nm
Got-2 -.034 -.021 .012 9.15
Lap-1 -.016 .042 ML VASA S 1.84
Lap-2 B R Dk s251ak 033 * 3.25
Pgi-2 -.026 -.003 23 ErNE 4.72
Idh-2 .011 .124 B 0.86
Pgm-3 .103 .126 .025% 4.33
Promedio .054 o 8 e | DeINEx 4.02

(.0076)
chi-cuadrada * p< .05
** p< ,025
***  p< 010
**x*x  pe 005
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Tabla 12.- Estadisticos F de Wright (error esténdar
entre paréntesis, obtenido con un método de remuestreo
(jacknife); Weir, 1990) para las 7 poblaciones de
Schinus molle de éste estudio, en México, Peru y Espaifia.

Locus F(IS) F{IT) F(ST) Nm
Got-2 -.030 -.011 .019 9.49
Lap-1 .009 R [ 1 I £z v L 1.21
Lap-2 225k R* 3LBxER AA20%% 135
Pgi-2 -.026 .029 oL 3.28
Idh-2 -.013 .392%%x .400*** (0.28
Pgm-2 -.026 -.004 .022 8.17
Pgm-2 <126 2 25%%R S1l4** 1.43
Promedio .059° 2 GO 213%k& 380

(.022)

chi-cuadrada ** p<.025
**x* pne 005




Tabla 13.- Identidades I

59

(sobre la diagonal) y Distancias
D (bajo la diagonal) genéticas sin sesgo de Nei (Nei,
para pares de poblaciones de Schinus molle en México, Perd y

1978),

Espaila.
Poblacién 1 2 3 4 5 6 7
1 SCE Mex xxxs% 991  .977 .962  .980 .954  .964
2 SU Mex .009 ***** 997  .954  .977  .959  .993
3 JQ Mex .023  .003 ***** 946  .964 .956  .998
4 CL Pert .039  .047 .055 ***** 977  .994  .939
5 RQL Peru .02 .023  .037  .023 ***#** 985 959
6 CRUC Perd .047  .042 .045 .006 .015 ****+ 954
7 ESPANA .037  .007  .002  .063  .041  .047  w#*#w
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Got-1

Got-2

172

Got-3

Figura 2a: Esquema de los patrones de bandéo que presentaron los loci de la

enzima Got.
Lap-1 Lap-2
12 22 23 12
-_—"
o BT B
| = ]
B

Figura 2b: Esquema de los patrones de bandeo que presentaron los loci de la

enzma Lap.
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1/2 2/2 2/3 274 3/4

Figura 2c: Esquema de los patrones de bandéo que presentaron los loci de fa

enzma PgL :
Idh-1 Jdh-2
in 12 22 23 13 373
L L — L]
CEER
nwa (= =] e
W B
Lo
LR L]

Figura 2d: Esquema de los patrones de bandéo que presentaron los loci de la
enmma Idh



Pgm-1 Pgm-2
11
L]
E=

112

Pgm-3
m 12 22
[ Lo ]

Figura 2e. Esquema de los patrones de bandeo que presentaron los loci de la

enzima Pgm.
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Heterocigosis promedio

-0,05 :

Esp Ho Esp He Mex Ho Mex He Perd Ho Perd He

Figura 3: Heterocigosis promedio observada (Ho) y esperada
(He) para poblaciones de Schinus molle de México, Perd
mmcmmw Las barras muestran los intervalos de confianza al 95%.
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San Cristobal, Ecatepec, México

— Sta. Ursula, México

Juriquilla, Querétaro, México

Espana

- Calca, Rio Urubamba, Cuzco, Peru

— Chaclacayo, Lima, Pert

Sta. Rosa de Quives, Lima, Pera

Flgura 4: Fenograma de poblaciones de Schinus molle pertenecientes
a México, Peru y Espaiia, construido con datos de distancia genética
en UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean,
PHYLYP 5.4, Felsestein, 1993).
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San Cristobal, Ecatepec, México

Sta. Ursula, México

Juriquilla, Querétaro, México

Espaia

~———2— Chaclacayo, Lima, Pert

Calca, Rio Urubamba, Cuzco, Peru

Sta. Rosa de Quives, Lima, Perti

Figura 5: Cladograma de poblaciones de Schinus molle
pertenecientes a México, Perti y Espaia, construido con
datos de ausencia-presencia de alelos en PAUP 3.0
(Phylogenetic Analysis Using Parsimony, Swofford, 1989).
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6 DISCUSION

6.1 Variacién genética.

De acuerdo con las medidas de variacidn genética
obtenidas para Schinus molle en este estudio, se pudo ver una
reduccién en la variacidn genética en poblaciones
introducidas a México y Espafia en relacién a las poblaciones
parentales, de Perd. Asimismo, se encontré gque la
diferenciacién entre poblaciones introducidas y ancestrales

es mayor que entre poblaciones de una misma regidn.

Para poblaciones de Perd el polimorfismo fue de 0.389,
la heterocigosis promedic esperada de 0.146, y el numero
promedio de alelos por locus de 1.66, comparandclos con las
poblaciones de México, el polimorfismo disminuyd 2.3 veces,
la heterocigosis promedio esperada disminuydé 2.2 veces y el
nimero promedio de alelos en las poblaciones de México
disminuyé 1.4 veces, © sea una reduccidén de aproximadamente
la mitad en las poblaciones de México. En cuanto a la
poblacién de Espafia, ain cuando los individuos pertenecen a
muchos sitios de Espafia, el polimorfismo al 95% fue de 0 y la
heterocigosis 5.1 veces menor a la de México si se consideran
las tres poblaciones y 11.2 veces menor a la de Peru,
promediando las tres poblaciones. Esto indica que hubo una
reduccidén en la variacién genética que probablemente se debe
a un cuello de botella, asociado a un efecto fundador debido
a la introduccién de Schinus molle a México y posteriormente
a Espafia.

Los niveles relativamente altos de variacidén genética en
poblaciones de Schinus molle de Perdi pueden explicarse por
diferentes caracteristicas de la especie: es una especie

lefiosa, con ciclo de wvida large, dioica, con fecundacidn
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cruzada, tiene un sindrome de polinizacidén entoméfilo y una
dispersién de semillas por aves qgue pueden acarrearlas a
largas distancias, lo cual sugiere que el flujo génico es

importante en la determinacién de la estructura genética.

Al comparar los resultados de la variacién genética de
Schinus molle con otros obtenidos para otras especies con
historia de vida semejante, en algunos casos son similares
(Hamrick et al., 1979; Loveless y Hamrick, 1984; Hamrick y
Loveless, 1986; Hamrick y Godt, 1890; Eguiarte, 1990).
Hamrick et al. (1979) encontraron promediando en 113 taxa de
plantas un valor promedio de polimorfismo de (.368, un mimero
promedio de alelos de 1.69 y una heterocigosis promedio de
0.156. Hamrick y Godt (1990) encontraron diferentes valores
de los niveles de variacién genética al relacionarlos con
diferentes caracteristicas de historia de vida: para lefiosas
encontraron un polimorfismo promedic de 0.50, un nimero
promedio de alelos de 1.79, y una heterocigosis promedio de
0.149; para especies con distribucién regional, el
polimorfismo encontrado fue de 0.364, el nimero promedio de
alelos de 1.55 y la heterocigosis promedic de 0.118; para
especies gue se entrecruzan y con polinizacién por animales,
se reporta un polimorfismo de 0.359, un nimero promedio de
alelos de 1.54 y una heterocigosis promedio de 0.124; al
relacionarlo con la forma de dispersién de las semillas, se
encontréd en la dispersién por ingestidn del aves un
polimorfismo de 0.324, un nuimero promedio de alelos de 1.48
y una heterocigosis promedio de 0.129. Los valores de estos
indices encontrados en poblaciones de Schinus molle de Perid

se encuentran relativamente cercanos a los anteriores.

El hecho de que las poblaciones de México y la poblacién
de Espafia tengan niveles de variacién genética menores a los
esperados para este tipo de plantas, se explica por la
reduccién de la variacidén genética debido a su introduccién,

y a gque probablemente tuvieron tamafios poblacionales
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reducidos durante alguin tiempo y por lo tanto, la deriva
génica y endogamia pudieron jugar un papel importante. Otra
posibilidad es que el muestreo de poblaciones esté sesgado y
que no se tenga toda la variabilidad que hay. Probablemente
exista otra poblacién en México que tenga mayor variacién
genética que la poblacién de SCE. Sin embargo, la reduccién
de la variacidén genética en las poblaciones introducidas es
considerable y por lo tanto, es probable gue en cualqguier
poblacién de Schinus molle de México y Espafa se encuentre el

mismo patrén.

La poblacién de JQ, México y la poblacidén total de
Espafia tienen mayor reduccidn en la variacidédn genética que
las otras poblaciones introducidas (SCE y SU). Si estas
poblaciones provienen de una poblacidén del Valle de México,
como es lo mds probable para JQ, entonces fueron fundadas a
partir de una poblacién previamente introducida, que todavia
no recuperaba su variacidén genética original, por lo tanto,
ademds de ser poblaciones mds jévenes, se iniciaron con muy

poca variacidén genética.

6.2 Frecuencias alélicas.

Las frecuencias alélicas de los diferentes loci en la
Tabla 3 muestran que aquellos loci Que tienen wvariacién
genética en México y Espafia también son variables en Peru,
con excepcidén de un alelo raro en la poblacidén de Espafia, el
cual tiene una frecuencia muy baja. Este alelo no se detectéd
ni en las poblaciones de Perd, ni en las poblaciones de
México, y s6lo estd presente en algunos individuos de una
regién de Espafia (Barcelona), probablemente este alelo no
estd presente en ninguna poblacidén y es producto de una
mutacién, pero seria interesante muestrear a un mayor numero
de individuos para ver si este alelo estd presente en alguna

otra poblacidn.
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Al observar las frecuencias alélicas de los loci Got-2,
Lap-2 y Pgi-2, la frecuencia del alelo mé&s comin es el alelo
gue se encuentra presente en estos mismos loci que son
monomérficos en pcblaciones de México y Espafia. Esto sugiere
que el alelo raro o menos comin Que se encuentra en las
poblaciones de Peri se perdid en las poblaciones fundadoras
de México y Espafia en el momento de la introduccién o
posteriormente por deriva génica.

En el caso del locus Idh-2, parece ser que la deriva
génica es un proceso importante para la diferenciacién
interpoblacional. Aunque las frecuencias alélicas de Ich-2
en las poblacicnes de Perd no son tan diferentes entre alelos
(sobre todo en dos de los tres alelos) (Tabla 3), al
compararlas con las poblaciones de México hay claramente un
alelo con una frecuencia mucho mds alta gue los demds y este
alelo (2) no tiene la frecuencia méds alta en dos de las
poblaciones de Perd. Las frecuencias alélicas de este locus
sugieren qgue las poblaciones de México son mds parecidas a
la pcblacién de Santa Rosa de Quives, Lima.

En general, se puede decir que la muestra de individuos
obtenida en las poblaciones de México (SCE y SU) es una
subruestra de las poblaciones de Perd y asimismo la poblacién
de JQ, es una submuestra de la poblacién del Valle de México,
vya que en JQ existe mucho menos variacién genética que en SCE
y SU y los alelos encontrados en JQ también se encuentran en
SCE y SU. En cuanto a la poblacién de Espaiia, podria decirse
que es una submuestra de poblaciones de México debido a que’
los alelos que posee son los mismos que los encontrados en
México, con excepcién de Pgm-2 y el locus Got-2 que es
variable en Espafia y en México no. Sin embargo, en Espafia se
encontraron muy pocos individuos heterécigos para Got-2 y

por lo tanto seria necesarioc tener una muestra de otras
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poblaciones de México con el fin de saber si hay individuos
heterécigos para este locus.

6.3 Efecto fundador.

Schinus molle fue introducido al Valle de México entre
1540 y 1550, en la época de la coleonia y posteriormente a
Espafia, a principios del siglo XVIII (Kramer, 1857). Los
resultados y andlisis anteriores, obtenidos al comparar las
frecuencias alélicas y en particular las estimaciones de la
variacién genética (Tabla 2), sugieren que ésta introducciédn
estuvo acompafiada de un efecto fundader asociado a una
introduccidén a larga distancia, gque es lo gue predice la
teoria, y como se ha encontrado en estudios con diferentes
especies introducidas o colonizadcras (Clegg y Brown, 1983;
Glover y Barrett, 1987; Barrett y Shcre, 1989).

Experimentos realizades por McCommas y Bryant (1990) en
una poblacién de mcscas, Musca domestica L., para ver el
efecto de cuellos de botella en la variacidén genética,
mostraron una reduccién de la variacidén genética, cambios en
las frecuencias alélicas y particularmente pérdida de alelos.
Asimismo, en estudios realizadocs con poblaciones naturales
de Avena barbata, de Bromus mollis (Clegg y Brown, 1983} y de
Eichhcrnia paniculata (Glover y Barrett, 1987) se observé una
reduccidén en la variacidn geneética al comparar poblaciones
nativas e introducidas. Este patrén también se encontré en
poblaciones de algunas plantas carnivoras, en lagartijas
(Anolis), en ratdédn Peromyscus, en la mosca Drosophila
pseudoobscura y en la mosca Rhaegoletis completa (Betancourt
et al., 1991). Algunos estudios indican gque en estas ultimas
especies la heterocigosis fue afectada en menor grado que el
nimero de alelcs por locus, que es lo que se espera en
poblaciones gue se expanden rédpidamente (Betancourt et al.,

1891), vya que la tasa de decremento de la heterocigosis en
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las primeras generaciones, depende en gran manera de la tasa

de crecimiento intrinseca de la poblacién (Nei et al., 1975).

La tasa de pérdida de alelos dependé principalmente del
tamafio de la poblacidén fundadora. Por otro lado, ia tasa de
pérdida de heterocigosis depende del tamafio de la poblacién
fundadora, asi como también de la tasa de crecimiento de la
poblacién (Nei et al., 1975). En éste estudio se observa una
reduccidén de la mitad en 1la diversidad genética de
poblaciones introducidas a México. En la Tabla 2 se puede
ocbservar que la heterocigosis fue afectada en mayor grado por
el efecto fundador, que la tasa de pérdida de alelos, por lo
tanto podria pensarse que la poblacién fundadora fue pequefia
y no muy diversa genéticamente, gque su crecimiento fue
relativamente lento o gque no han pasado suficientes
generaciones en Schinus nmnolle, para gque la heterocigosis
alcance su valor original. Nei et al. (1975) encontraron, en
experimentos realizados con Drosophila pseudoobscura, gue una
vez que la heterocigosis se reduce de manera drastica, el
tiempo requerido para que alcance el nivel original o un
nuevo nivel es muy largo {10a generaciones). Aungue no se
conoce con exactitud el tiempo generacional de Schinus molle,
si se considera han pasado alrededor de 25 o 30 generaciones
desde su introduccidén a México, 103 generaciones es un tiempo
muy largo y probablemente las poblaciones introducidas de

Schinus molle nunca alcancen su valor original.

Por otro lado, Nei et al. (1975), sugieren que aungue un
evento fundador tiene un mayor efectc sobre la pérdida del
nimero de alelos que sobre la heterocigosis promedio, cuando
la poblacién introducida alcanza un tamafio suficientemente
grande, se espera que el nimero promedio de alelos por locus
se incremente a una velocidad mayor gque la heterocigosis
promedio, ya que van a surgir nuevos alelos por mutacidén gue
en un principio van a encontrarse en frecuencias bajas como

para contribuir a la heterocigosis. Se podria pensar que éste
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fenémenc ocurridé en poblaciones introducidas de Schinus
molle, ya gue el numero de alelos se ve menos afectado que la
heterocigosis promedio. Sin embargo, no se encontraron alelos
nuevos en éstas poblaciones, gue Eueraﬁléiferentes a los
presentes en Perd (con excepcién de unléiélo de Pgm-2 en
Espaiia) . '

Nei et al. (1975) encontraron que un cuello de botella
de 10 o menos individuos es necesario para gue exista un
efecto severc sobre la variabilidad genética de la poblacidn
(Bryant et al. 1981). Los datos de las frecuencias alélicas
pueden ser utilizados para estimar cgéétitativamente el
nimero aproximado de individuos fundadorés.fsi se supone gue
las frecuencias alélicas no han cambiado significativamente
desde que ocurrié la introduccidén, y como consecuencia el
efecto fundador, entonces el numero de fuﬁaadores necesarios
para que un alelo tenga una determinada frecuencia £ix),

P

seria {Betancourt et al, 1991):

=4
0]

1/2f(x)

donde N es el tamafio de la poblacién fundadora.
nA
Un alelo con una frecuencia baja, como en Idh-2 en las
poblaciones de la ciudad de México {SCE y SU), de 0.034 y
0.032, sélo podria resultar de una muesura de por lo menos 15

Q

individuos, segin la férmula anterior.

Sin embargo, podria pensarse que 1as frecuencias
alélicas han cambiado a lo largo del tlempo Yy gque el tamafio
de la poblacién fundadora fue probablemente menor a 15
individuos. Por ello los alelos de la poblaciéﬁ parental gque
se encontraban en frecuencias bajas se elimina;on debido al
efecto fundador o a la deriva génica como consecuencia, y que
otros alelos, como en el caso de Idh-2 estén €n un proceso en

donde van a desaparecer y se fijard el alelo mas comin.
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Posteriormente ,a la introduccidén, el tamafioc de 1la
poblacién fundadora es pequefio y entonces la deriva génica y
la endogamia pueden ser fuerzas evolutivas importantes en
determinar la estructura genética de poblaciones
introducidas. Las poblaciones de México tienen valores de Fst
mayores a los encontrados entre poblaciones de Perd, (ver mids
adelante). Esto puede deberse a que posteriormente a su
fundacién estas poblaciones mantuvieron un tamafio pequefio y a
que por lo tanto, existié endogamia y deriva génica que es la
que determina el cambio en las frecuencias alélicas (Nei et
al. 1975) y provoca una diferenciacién genética entre

poblaciones.

En la Figura 6a se cbserva la disminucién esperada de la
heterocigosis promedio en el tiempo, para poblaciones

introducidas a México, debideo a deriva génica, (Ht=(1l-
1/2N)H__,), donde Ht es la heterocigosis esperada en el

tiempc, N es el tamafio poblacional y H es la heteroncigosis

t-1
al tiempo t-1, en donde la inicial es la heterocigosis
promedio observadada de las poblaciones de Perd (0.146). Se
observan dos curvas una gque empieza con 2 fundadores y otra
que empieza con 4. Suponiendo que el numero de individuos se
duplica cada generacidén, cuando se tienen 2 fundadores
iniciales la heterocigosis promedio disminuye de tal manera
gque alrededor de la septima generacidén se mantiene constante
2 lo largo del tiempo y su valor es de aproximadamente C.(084.
La heterocigosis promedio actual, encontrada en este estudio
para las dos poblaciones del Valle de México (SCE y SU) es
muy cercano (0.082). Esto apoyaria la idea de que la
poblacidn fundadora fue muy pequefia, gue la deriva génica ha
sido una fuerza evolutiva crucial en la determinacién de la
estructura genética de poblaciones de México y qQue no han
pasado suficientes generaciones para gque la heterocigosis

promedio se incremente.



74

TSYJUpPEpPUIIL 7N ¢ UUU UpubLuULUlL

‘DITOW SNUTUDS 8p OOTX9W B SEBPTONPOJIUT SauoroeTgod ua

oTpawoJyd sTsobBTOOJU818Y BT 8p UQTONUTWST(
saJdopepuny ¢.+.mmpoumvc:% G -

(sauoTorJuBUBAb) odweT]

:eg ednbr4y

| | | 1 ! 1 1 { | 1 /! 1

0c6:8LLLOLSIYLELCLLLOL 6 8 L 9 @ v € 2 |
I i 3 I | ]

ik e0t0
- FoL‘o

y0°0

. b0

sTs0bT204818H




75

Si suponemos que la poblacién introducida a Esparfia
proviene de una muestra de individuos de alguna poblacién de
México, la disminucién esperada de la heterocigosis promedio
al hacer una simulacién con 2 fundadores (Figura 6b), indica
que después de 9 o 10 generaciones la heterocigosis disminuye
hasta 0.0487. Sin embargo, la heterocigosis observada para
Espafia es menor (0.013). Probablemente en estas poblaciones
tanto la deriva génica, como la endogamia, estén determinando
niveles tan bajos de heterocigosis.
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6.4 Indice de fijacion F y frecuencias genotipicas.

En cuanto a las frecuencias genotipicas y los resultados
de los indices de fijacidén F, se encontrdé que, en términos
generales, las poblaciones estan en equilibrio de Hardy-
Weinberg, con excepcién del locus Lap-2 para 2 poblaciones de
Perd, en donde son positivos y significativos (diferentes de
0}, lo que sugeriria que hay mds homéciges de 1los gue se
esperan si hubiera apareamientos al azar, esto podria indicar
gque hay algin efecto de endogamia en la poblacién. Sin
embargo, en este locus se tienen genotipos con valores
esperados menores a 5 y al hacer una chi-cuadrada éstas
clases deben de juntarse con una adyacente (Hedrick, 1983).
De esta manera, la chi-cuadrada ya no es significativa. Por
lo tanto se puede concluir que los resultados obtenidos de
los indices de fijacién F y de las frecuencias genotipicas,
sugieren que en las poblaciones de Schinus molle estudiadas
no hay endogamia y las frecuencias genotipicas se encuentran
cercanas al equilibric de Hardy-Weinberg. Esto puede deberse
a la biologia reproductiva de la especie, que es dioica, con
fecundacidén cruzada y a la dispersidén de polen (por insectos)
y semillas (por aves que pueden dispersarlas a distancias
considerablemente grandes).

6.5 Estadisticos F de Wright y estimacién de flujo génico

Los valores de los indices de Fis obtenidos para Lap-2,
al comparar a las poblaciones de Perdi y a las 7 poblaciones
de este estudioc son significativos y positives, lo que indica
un exceso de homécigos por endogamia local (a nivel de
subpoblacién), sin embargo, podria considerarse que este
valor no tiene ningin significado biolégice si se considera
la explicacién anterior, para los {ndice$ de fijacién F. Al
observar los demds valores de Fis tanto al comparar por

.

(Nm).
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separado poblaciones de Perdi y de México y finalmente a todas
las poblaciones juntas, en ningin caso son estadisticamente
diferentes de 0 y ademds no se observa ningin patrén, ya que
los valores positivos y negativos son relativamente igual de

frecuentes.

Los valores de Fst encontrados, muestran lo mismo que
indican tanto la prueba de chi-cuadrada para la
heterogeneidad de las frecuencias alélicas como los valores
de distancia e identidad genéticas, y es que existe cierta
diferenciacién genética entre poblaciones de Perd y entre
poblaciones de México, pero al comparar entre 1las 7
poblaciones de este estudio (México, Peru y Espafia), la

diferenciacién es mayor.

Aunque la mayoria de los valores de Fst obtenidos al
comparar por un lado las poblaciones de México y por otro
lado las poblaciones de Perd, son significativos y en ambos
casos los promedios son significativos, lco que indica una
diferenciacién entre poblaciones, estos valores son menores a
los reportadeos para especies monoicas o hermafroditas con un
alto nivel de autopolinizacién y son similares a los
reportados en la literatura para &rboles con polinizacién
cruzada y polinizados por insectos y por viento, {Loveless y
Hamrick 1984; Hamrick, 1989; Eguiarte, 1990; Hamrick et al,
1993) -

Para las poblaciones de Peri cinco de los seis loci
polimérficos tienen un valor de Fst significativo (Tabla 11),
siendo el promedio 0.063 gue también es significativo, pero
relativamente bajo. Esto puede deberse a un efecto de deriva
génica o de seleccién natural. Cuando los valores de Fst son
diferentes entre si en una poblacién la fuerza evolutiva
importante puede ser la seleccién natural, y cuando son
similares el efecto importante es la deriva génica. En este

caso hay valores que son relativamente parecidos, pero el
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valor de Fst obtenido para Idh-2 es el mayor y es el que
menos se parece a los demds. Esto puede indicar que esta
enzima estd asociada a regiones cromosémicas posiblemente
sujetas a seleccién natural. Los valores obtenidos de Nm,
varian en cada enzima, sin embargo todos son mayores a 1, con
excepcién del valor encontrado para Idh-2, y el promedio es
de 4.023; este valor es similar al promedio de Nm encontrado
para especies con polinizacién cruzada y polinizadas por
viento (Nm=5.38, Hamrick, 1987). Wright (Hartl y Clark, 1989)
sugiere que cuando el valor de Nm es mayor a 1, el flujo
génico es importante y se debe de esperar poca diferenciacién
genética entre poblaciones. En estas poblaciones, los valores
de Fst sefialan que del 100% del total de la variacién
genética, el 94% se encuentra en un solo sitio y que el 6%
representa la variacién entre sitios. Estos resultados
sugieren que el flujo génico, ya sea por polinizacién o por
dispersidén de semillas, es importante en determinar la
estructura genética de poblaciones de Schinus molle de Peri.

En poblaciones de México los valores de Fst de los 3
loci polimdérficos son significativos y son diferentes entre
si. Comoc en el caso anterior esto puede deberse a seleccién
natural, pero también la deriva génica puede jugar un papel
importante. Los valores de Nm obtenidos, en solc 1 caso es
mayor a 1. El 88.5% de la variacién estd en un solo sitio y
el 11.5% es la variacién entre sitios.

El qgue en México se encuentre mayor diferenciacién
genética entre poblaciones que en Periu, probablemente no se
deba a que existe menor flujo génico, ya que puede pensarse
gue la dispersién de polen y semillas es similar en ambos
sitios, pues se han visto a polinizadores y dves que
dispersan a las semillas en poblaciones de México (Corkidi et
al., 1991). Esto méds bien puede atribuirse a que después de
la introduccién y establecimientc de la poblacién fundadora,
los tamafios poblacionales permanecieron pegquefios. La

ETA TESIS NO nEse
SAUR DE LA BIBLIOTECA
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dispersidén a partir de la poblacién fundadeora para formar
otras poblaciones en el Valle de México pudo darse a partir
de la dispersidén de semillas por ingestién de aves, que a
veces las depositan en pequefios parches (Hamrick, 1989),
siendo muchas de éstas parientes, por lo tanto la cruza entre
parientes y por otro lado la deriva génica en las diferentes
poblaciones fueron importantes para que ocurriera esta
divergencia. Otra explicacién a la diferenciacién entre
poblaciones de México, seria que las poblacicnes provienen de
diferentes introducciones. Sin embargo, al observar las
frecuencias alélicas de éstas poblaciones, todos los alelos
presentes en México estdn presentes en la poblacién de SCE,
y la poblacidédn de SU. La poblacién de JQ tienen menor
variacién genética que SCE y los alelos que tiene también los
poseé esta ultima poblacién, por lo tanto las poblacionesAde
SU y JQ parecen ser una muestra de la variacién genética de
SCE.

La Fst promedic, al comparar las siete poblaciones
juntas fue significativa, (0.213). Esto sugiere que existe
diferenciacién genética entre las poblaciones, que
probablemente se deba a un efecto de deriva génica debida a

la introduccidn de esta especie en México y en Espaifia.

Los valores de Fst fueron altamente significativos en
cuatro de los siete 1loci. En el 1locus Idh-2 es
particularmente alto (0.400), esto se explica al observar las
frecuencias alélicas (Tabla 3), ya que en las poblaciones de
Perd existen tres alelos con frecuencias relativamente altas
en dos de las poblaciones. En una poblacién de México (SCE),
existen estos tres alelos, pero el alelc mds comin tiene una
frecuencia considerablemente mayor a los otros dos y otro es
un alelo raro. En otra de las poblaciones de México (SU),
sélo existen dos alelos y la frecuencia de uno de ellos es
muy baja (0.034); en la poblacién de JQ y en la de Espafia, el
locus Idh-2 es monomérfico. En este locus se puede observar
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claramente una reduccién de la variacién genética por un
efecto fundador, asi como también la ruta probable de

dispersién de las poblaciones.

Los valores de Nm estimados a partir de Fst varian entre
las diferentes enzimas. En Got-2 y Pgm-2 se encuentran los
valore_s més altos (9.49 y 8.17, Tabla 12) respectivamente.
Los valores altos de Nm implican que la tasa de migracién
entre poblaciones es alta o que se tiene una poblacién grande
con una varianza minima debida a deriva génica (Hartl y
Claxrk, 1989). Al observar las frecuencias alélicas de estas
enzimas (Tabla 3), Got-2 tiene variacidén en 2 poblaciones de
Peri (CL y CRUC) y sélo 2 individuos heterécigos en Espafia.
Sin embargo, no se considera un locus polimérfico en ninguna
de las poblaciones y el alelo mids comin es el alelo de las
poblaciones de México; lo mismo ocurre con Pgm-2, en donde
sélo es variable para Espafia sin considerarse polimérfico.
Los demds loci tienen valores de Nm me;yores a 1, con
excepcién de Idh-2. El promedio de Nm es de 3.6, lo que
sugeriria que las poblaciones no son muy diferentes entre si,
segin Wright. Sin embargo Kimura y Murayama (en Hartl y
Clark, 1989) demuestran gue en alguncs casos Nm debe de ser
mayor a 4 para que el flujo génico sea importante. E1l valor
de Fst (0.213) es mayor gque otros valores de Fst para
especies con historia de wvida similar a Schinus molle,
encontrados por Hamrick (1983) (Fst=0.187 en especies que se
entrecruzan y son polinizadas por animales y Fst=0.068 cuando
son polinizadas por viento), lo que indicaria que existe
diferenciacién genética considerable entre poblaciones de
diferentes paises.

Los valores de Fit que aqui se reportan y gque son
significativos se deben principalmente a la diferenciacidn
interpoblacional (Fst). En la Tabla 12, al comparar a las
siete poblaciones juntas hay cuatro loci gue tienen indices

Fit positivos y significatives, y el promedio también es
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significativo. Los valores positivos y significativos de Fit
indicarian gque hay un exceso de homécigos que pueden ser
debidos a deriva génica y/o endogamia. Como estos valores de
Fit son significativos principalmente por los valores de Fst,
se podria pensar que la deriva génica es la fuerza que
provoca que estos indices sean significativos.

6.6 Distancias, idenftidades genéticas y arboles filogenéticos.

Las distancias e idéntidades genéticas de las
poblaciones de Schinus molle y los Arboles filogenéticos
muestran que estdn mAs cercanas entre si las poblaciones de
ur mismo pais, que al comparar entre paises. Esto sucede para
las poblaciones de México y Perd, pero al tomar en cuenta la
poblacién de Espafia esta es muy parecida genéticamente a
poblaciones de México. Sin embargo, como se observa en la
Figura 4, el largo de las ramas del &arbol (UPGMA} es muy
corto, al igual que el nimerc de pasos (PAUP) son muy pocos
en el cladograma de la Figura 5. De la misma manera, aunque
las distancias genéticas son menores entre poblaciones de
México (0.0117) y entre poblaciones de Peri (0.0147) que
entre poblaciones de Méxice, Perdi y Espafia (0.0295), en
ningdn caso son demasiadc grandes. Sin embargc, estos valores
no estdn muy alejados de los reportados en la literatura para
distancias genéticas entre poblaciones de la misma especie.
Linhart et al. (1981) encontraron una distancia promedio de
0.015 entre poblaciones de Pinus ponderosa; se encontrd una
distancia promedio de 0.024 en adultos de Astrocaryum
mexicanum (Eguiarte, 1990); en 1la hierba leguminosa,
Desmodium nudiflorum, se encontrd una distancia genética
entre poblaciones que iba desde 0.0011 hasta 0.0232 (Futuyma,
1979). En el caso de los ejemplos anteriores, la escala de
distancia geogréfica entre las poblaciones no es la misma que
entre poblaciones estudiadas de Schinus molle de diferentes
paises, por lo tanto podria esperarse una mayor distancia
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genética entre éstas poblaciones, ya que se encuentran mas
alejadas geogrdficamente. El que ésto no ocurra puede deberse
a que no han transcurrido suficientes generaciones para que
las poblaciones se hayan diferenciaqo genéticamente al grado
de tener distancias genéticas mayores a las encontradas para
poblaciones de la misma especie.

En ambos drboles se observan 2 ramas principales, una de
ellas agrupa a las poblaciones del Valle de México (SCE y
SU), a JQ y a la poblacién de Espafia y la otra rama agrupa a
las tres poblaciones de Peri. Al observar el cladograma de
la Figura 5 (presencia-ausencia de alelos), parece ser que
SCE es mas parecido a RQL (Perd) que a JQ (México). Sin
embargo, esto no se observa en el 4rbol realizade con
distancias genéticas. Esto puede deberse a gue en general el
nimero de pasos que separan a las poblaciones son muy pocos,
va que los datos de presencia o ausencia de alelos utilizada
para separar a las poklaciones estd hecha con base en pocos
alelos y que son compartidos por varias poblaciones. El hecho
de gue exista un paso de mids de la poblacién de SCE a JQ que
de SCE a RQL puede ser debido a lo anterior y por lc tanto
seria necesario tener mé&s datos para obtener mds resolucién
en la separacidén de poblaciones.

Estos 4rboles sugieren que la poblacién RQL es la mas
parecida a las poblaciones de México, podria pensarse gue
probablemente de esta regidén o de alguna cercana proviene la
muestra de semillas de Schinus molle gue fue introducida a
México en la época de la colonia. Si se quisiera establecer
una ruta histérica de introduccién con los datos obtenidos,
pareceria ser que las poblaciones de Schinus molle
introducidas a México se establecieron a partir de una
muestra de alguna poblacién cercana a la regidén de donde estd
la poblacién de RQL, gue en un principio se establecieron en
la zona norte de México y posteriormente tuvo una dispersidn
hacia otras zonas del Valle de México y de la Republica
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Mexicana. Estos &rboles también sugieren que la poblacién de
Espafia fue introducida a partir de alguna poblacién de México
y no de Perd. Para poder tener mds seguridad acerca de lo
mencionado anteriormente es necesario muestrear més
poblaciones del Valle de México y de Perii, particularmente de
Lima, ya que parece ser gue de esta zona se mandaron las
semillas de la poblacién fundadora hacia el Valle de México,
pues ahi se encontraba establecido el virrey.

El que JQ y Esp estén tan cercanas en los &rboles, se
debe a que estas dos poblaciones son las que tienen menor
variacién genética, ya que son las poblaciones més jévenes y
en las que por lo tanto han pasado menos generaciones desde

su fundacién.

6.7 Discusién general.

Este estudio apoya la hipétesis de que la introduccién ¢
colonizacién de especies a larga distancia muchas veces va
acompafiada de un efecte fundador que tiene como consecuencia
la reduccidén de variacidén genética (polimorfismo,
heterocigosis, numero de alelos) y la diferenciacién entre
poblaciones nativas e introducidas.

Schinus molle fue introducido a México aproximadamente
entre 1540-1550 (Kramer, 1957). Actualmente es una especie
naturalizada en México, sin embargo, a pesar de ser una
especie dioica la heterocigosis promedio de poblaciones de
México es la mitad de la de poblaciones de Perii. Esto puede
deberse a gue aungue han pasado casi 500 afios desde su
introduccién las poblaciones fundadoras pudieron haber
permanecido con un tamafic pequefic durante las primeras
generaciones y por lo tanto pudo haber endogamia y deriva
génica. Por otro lado, no han pasado suficientes

generaciones para la recuperacién de la variacién genética.
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Seria interesante conocer el tiempo de generacidn exactc de
Schinus molle para saber cuantas generaciones han ocurrido
desde su introduccién.

El éxito en el establecimiento y dispersidén de esta
especie en México puede deberse a varios factores: el hecho
de que posea poca variacidn genética y que sea capaz de
colonizar muchos tipos de hdbitats tanto secos, como himedos,
suelos arenosos y hasta rocosos implica que Schinus molle
tiene una alta plasticidad fenotipica; también puede deberse
a su accidén alelopdtica que le permite crecer, a veces
desplazando a otras especies. La falta de enemigos naturales
al momento de su introduccién y dispersién y la presencia de
dispersores también han podido contribuir a su éxito.

Al comparar los resultados obtenidos de variacién
genética para Schinus molle con los encontrados para algunas
especies colonizadoras, encontramos que al igual gue en el
caso de las especies ¢gue se autofertilizan como Avena
barbata, Bromus mollis (Clegg y Brown, 1983) y también en el
caso de Eichhornia paniculata (Glover y Barrett, 1987), en la
cual hubo una reduccién en la tasa de entrecruzamiento (t) en
las poblaciones introducidas a Jamaica, se observa una
reduccidén en Ht y Na, lo cual es atribuide a un efecto
fundador en Avena barbata y Bromus mollis. En Eichhornia
paniculata se atribuye ademds a una reduccidén en la t. En el
caso de Apera spica-venti y Trifolium hirtum, en donde
aumento la t en pcblaciones introducidas a California, no se
observa esta reduccidn. Los resultados de estos estudios
(Tabla 1) indican que el sistema reproductivo es muy
importante en el efecto gque pueda tener un eveto fundador.
Sin embargo, Schinus molle es una especie diocica y por 1lo
tanto con entrecruzamiento obligado y a pesar de ésto se nota
una reduccién en la variacién genética. Esto se debe
probablemente, a que a diferencia de las especies de la Tabla
1, Schinus molle es una especie lefiosa, perenne, de ciclo de
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vida largo y requiere de mis tiempo para aumentar sus tamafios
poblacionales y recuperar la variacién genética.

La mayoria de las plantas colonizadoras ¢ introducidas
gque han sido estudiadas han sido malezas gque tienen
caracteristicas que son atribuidas a colonizadoras exitosas
como autopolinizacién, ciclos de vida muy cortos, Yy
poliploidia, entre otras. Este estudio es un ejemplo de una
especie lefiosa, dioica, diploide con polinizacién cruzada,
que ha sido una colonizadora exitosa.

Este estudio muestra gque es muy dificil definir a
especies colonizadoras como a un grupo de plantas en
particular que comparten caracterisiicas similares. Por 1lo
tanto, es dificil generalizar en cuanto a caracteristicas
necesarias para ser una especie colonizadora exitosa, asi
como también hacer geheralizaciones acerca de las
consecuencias genéticas cde los eventos de colonizacién, vya

gue estos dependen de la combinacién de diversos factores.

Este trabajo da una idea acerca de algunos procesos
microevolutivos e histdéricos de introducciones y migraciones
de Schinus molle. Sin embargo es necesario hacer estudios con
un mayor numero de poblaciones y mayor numero de loci =i se
guiere establecer una ruta mds detallada. Al haber poca
variacién isocenzimdtica en poblaciones de México y adn menos
en Espafia, probablemente también seria necesario utilizar
otro marcador genético. El grado de variacién genética que no
se detecta con la técnica de electroforesis es grande. E1l
medir la variacién genética directamente en el ADN utilizando
técnicas de enzimas de restriccidén o de secuenciacién de ADN
podria ayudarnos a seguir la ruta histérica de introduccién
de Schinus molle. Para tener una estimacién del ndmero de
generaciones que han transcurrido desde la introduccidén de
Schinus molle es importante tener estudios de su historia de

vida. También es necesaric tener estudios de la demografia de
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la especie en México para cenocer los tamafios efectivos
poblacionales y asi cconocer la importancia de la deriva

génica en las poblaciones.

Schinus molle es una especie a la cual se le pueden dar
muchos usos (medicinales, madera, ornamentales, para dar
sombra, etc.) y es capaz de crecer en muchos hédbitats, es
una ecspecie colonizadora que no es considerada una peste y
por lo tanto podria ser utilizada en programas de

reforestacidn.
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7 CONCLUSIONES

- Las poblaciones de Schinus molle, pertenecientes a Perid
muestran una estructura genética similar a la encontrada para
otras especies con caracteristicas de historia de vida
parecida: leflosas, dioicas, por lo tanto con polinizacién
cruzada y pclinizacién entoméfila.

- Los indices de fijacién F y las frecuencias genotipicas
sugieren que las poblaciones estdn cercanas al equilibrio de
Hardy-Weinberg.

- Los estadisticos F de Wright sugieren que existe mayor
variacién entre poblaciones gque dentro de una poblacién.
También sugieren que la deriva génica ha sido una fuerza
evolutiva importante en la estructura de poblaciones
introducidas.

- Los datos y andlisis realizados con las frecuencias
alélicas, estadisticos de F Wright y distancias genéticas,
demuestran gue existe mayor diferenciacidén entre poblaciones

de diferentes paises que entre poblaciones del mismo pais.

- La reduccién de la variacién genética de poblacicnes
introducidas, asi como la diferenciacién genética entre las
pocblaciones parentales e introducidas, y el papel de la
deriva génica en la estructura genética de éstas Ultimas, son
consecuencia de un efecto fundador asociado a una

introduccidén a larga distancia.

~ Las poblaciones de México parecen ser una muestra
incompleta de la variacién genética de poblaciones de Peri;
asimismc la poblacidén de Querétaro y la poblacién de Esparfia
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parecen ser una muestra de la variacién genética de
poblaciones de México.

- Los resultados y andlisis sugieren que sélc ha habido una
introduccién de Schinus molle a México, que la poblacién
fundadora fue relativamente pequefia y que a partir de ésta,
Schinus molle se establecié y dispersdé en diferentes regiones
de México.
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9 APENDICE

9.1 Buffer de extraccién de Mitton

Buffer de extraccién (Garay, 1991), utilizado para la extraccién
de protefnas en cotiledones y hojas jévenes de Schinus molle.

Diéxido de Germanio (Geo 2) agregar 0.038 g
38 ml. de agua y hervir.
Dejar enfriar y posteriormente agregar:

Acido dietilditio carbamico (DIECA) 0.137
Borato de sodio 0.55 g
Bisulfato dn sodio 0.15 ¢
PVP 40 6 g
Acido ascédrbico 4 g

Buffer de fosfato de potasio {KHzpoa)

ph 7 0.16 M g ml

Al momento de moler el tejido se afiade:

Dimetilsulféxido (DMSO) 4 ml
2-phenoxyetanol 0.25 ml
mercaptoetanol 0.3 ml
DL-Dithiothreitol (DTT) 0.075 g

Preparacidén del bufter de fosfatos KHZPO4 ph 7 0.16 M

100 ml de fosfato de potasio (KH2PO4} iM

5¢ ml de hidrdxido de sodio 1M
LLevarlo a 1 litro con agua destilada.

WRIUTe 8¢ o0 00,
UNdAr
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9.2 Recetas utilizadas para preparar los sistemas del buffer:

Los buffers de la charola y del gel utilizados fueron

(Stuber et al. 1988): (Calculadas para preparar 1 litro).
Sistema C.

Buffer de la charola: Correr a 225 volts
0.19 M Acido bérico 11.875 ¢

0.04 M Hidrdéxido de litio 1.60 g

Llevar a 1 litro con agua destilada
Ajustar ph a 8.3 con hidréxido de litio

Buffer del gel:
9 partes del buffer de tris
1l parte del buffer de charola

Preparacién del buffer de Tris pH 8.3
0.05 M Trizma base 6.20 g
0.007 M Acide citrico 1.50 g
Llevar a 1 litro con agua destilada

Sistema D

Buffer de charola: Correr a 30 ma.
0.065 M L-Histidina 10.088

0.007 M Acido citrico 1.50 g

Llevar a 1 li;ro con agua destilada
Ajustara pH 6.5 con acido citrico

Buffer del Gel:
Diluir una parte del buffer de charola en 3 de agua
destilada. LN i
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Las siguientes enzimas fueron ensayadas para el andlisis
electroforético, pero no se utilizaron ya que algunas
presentaban poca o ninguna actividad y otras no eran
consistentes en su lectura.

ACPH Fosfatasa &cida E.C.3.2.3.2

ACO Aconitasa E.C.4.2.1.3

ADH Alcchol deshidrogenasa E.C.1.1.1.1

ALD Aldolasa E.C.4.1.2.13

CAT Catalasa E.C.1.11.1.6

DIA Diaforasa E.C.1.6.99

EST Esterasa E.C.3.1.1.-

FUM Fumarasa E.C.4.2.1.2

G-6PD Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa E.C.1.1.1.49
GDH Glutamato deshidrogenasa E.C.1.4.1.3

GPT Glutamato-pyruvato-transaminasa E.C.2.6.1.2
G3PDH Glicerol-3-fosfato deshidrogenasa E.C.1.1.1.8
HEX Hexckinasa E.C.2.7.1.1

MDH Malato deshidrogenasa E.C.1.1.1.37

ME Enzima md&lica E.C.1.1.1.40

MNR Menadion reductasa E.C.1.6.99.2

PEP Peptidasa E.C.3.4.13.11

PRX Peroxidasa E.C.1.11.1.7

6-PGD Fosfogluconato deshidrogenasa E.C.1.1.1.44
RUB Rubisco E.C.4.1.1.39

SDH Shikimato deshidrogenasa E.C.1.1.1.25

SOD Superdxido dismutasa E.C.1.15.1.1

TPI Triosa-fosfato isomerasa E.C.5.3.1.1

9.2 Enzimas montadas en cada sistema de buffer:
GOT Glutamato oxaloacetato transaminasa E.C.2.6.1.1
IDH Isocitrato deshidrogenasa E.C.1.1.1.41

LAP Leucil aminopeptidasa E.C.3.4.11.1

PGI Fosfoglucosa isomerasa E.C.5.3.1.9

PGM Fosfoglucosa-mutasa E.C.5.4.2.2
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SISTEMA DE BUFFER ENZIMAS
C (Litio) LAP, PGI, GOT
D (Histidina) IDH, PGM

9.4 Indicador en el corrimiento de los geles.

El colorante utilizado en el corrimiento de los geles
fue un preparado de amido black con agua destilada, metanol y
dcido acético en la proporcién 5:5:1.

9.5 Recetas de tincién de las isoenzimas montadas.

GOT

Tris-HC1l pH 7.0 0.2M 50 ml
Substrato GOT 5 ml
Pyridoxal 5 fosfato 0.004 ¢
Fast blue BB salt 0.150 g

Incubar en la oscuridad a 37 grados centigrados.

Substrato Gort.

Acido L-aspartico 4 g.

&cido a-Ketoglutarico 2 g.

Agua destilada 100 ml.

Ajustar el pH con lentejas de hidréxidec de sodio (NaOH)



103

IDH
1) Acido isocitrico 0.100 glts
Tris-HCl pH 8.0 0.2M 50 ml
b-nicotinamide adenine dinucleotide
phosphate (TPN) al 1% 1 ml
(3-(4,5-dimethylthiazol-1,2-y1)
-2,5 diphenyltetrazolium) (MTT) al 1% 1 ml
phenazine methosulfate (PMS) al 1% 0.2 ml
2} Agar 0.36 g
Tris-HCl pH 8.0 0.2 M 25 ml

Dejar hervir, posterirmente mezclar 1 v 2.
Incubar en oscuridad toda la noche a temperatura ambiente.

PGI

Tris~HC1 pH 7.5 0.1M 50 ml
Glucosa 6-~fosfato deshidrogenasa 4.5 ml
MgCl2 1ml
b-nicotinamide adenine dinucleotide
phosphate (TPN) al 1% 1 ml

(3-(4,5-dimethylthiazol-1,2-y1)

-2,5 diphenyltetrazolium) (MTT) al 1% 1 ml
phenazine methosulfato (PMS) al 1% 1 ml
Incubar en la oscuridad a temperatura ambiente.

LAP

Tris-maleato pH 5.2 0.2M 50 ml
L-leucil, B-naftilamida KCl 2.5% 1 ml
Fast Black-K sal 0.100 g

Disolverlo en 5 ml de agua destilada
Incubar en oscuridad a 37 grados centigrados.
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PGM

Tris-HCl pH 8.0 1M 5 ml

Agua destilada 50 ml
MgCl2 1 ml

Glucosa 6~fosfato deshidrogenasa 2 ml
b-nicotinamide adenine dinucleotide

phosfate (TPN) al 1% 1 ml
phenazine methosulfato (PMS) ‘al 1% 0.3 ml
(3-(4,5~dimetthylthiazol-1,2-yi)

-2,5 diphenyltetrazolium) (MTT) al 1% 1 ml
Incubar en la oscuridad a temperatura ambiente.
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