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Introduccién general




| - Demografia y genética de poblaciones

Introduccién general

Una poblacién es un grupo de organismos de la misma especie con
posibilidades de intercambio genético que ocupan un espacio dado en un
momento especifico (Krebs, 1985). Las poblaciones no son homogéneas,
presentan muchos tipos de estructura, por ejemplo de estadios de desarrollo, de
tamafos, o genética. La biologia de poblaciones intenta explicar el origen, las
relaciones y los cambios temporales de los diferentes tipos de estructura
(Silvertown y Lovett-Doust, 1993). La estructura poblacional esta determinada por
factores demograficos y genéticos. Los factores demograficos incluyen la
sobrevivencia, el crecimiento y la reproduccién, a partir de éstos se puede
proyectar la dindmica de la poblacién (Solbrig, 1980; Silvertown, 1987). Los
factores genéticos incluyen procesos tales como la mutacion, recombinacion,
migracién, deriva génica y seleccién (Hartl y Clark, 1989), los cuales determinan
los niveles de variacidén genética, de los cuales depende el potencial evolutivo de
una especie (Hamrick y Godt, 1990}; y la distribucién de esa variacién dentro y
entre poblaciones. Esta estructura genética es un rasgo combinado que incluye no
sblo el arreglo espacial de los alelos y los genotipos en las poblaciones en un
momento particular, sino también [os procesos que determinan la muttiplicacién, el
movimiento y la distribucién espacial de los genes durante cada periodo
reproductivo (Loveless y Hamrick, 1984).

La demografia de plantas tropicales han sido una de las &reas menos
exploradas en los estudios de ecologia de poblaciones de plantas (Sarukhan,
1980). Tradicionalmente, los ecélogos vegetales han estudiado principalmente la
composicion, estructura, distribucién y relaciones de las plantas con su medio
fisico, debido a la importancia de las mismas en la determinacion del ambiente



bidtico de las comunidades (Harper, 1977; Sarukhan, 1980). Ademds, la mayoria
de los estudios demograficos sobre plantas se han realizado en especies de
comunidades templadas (Solbrig, 1980). En selvas tropicales, existe un marcado
sesgo hacia el estudio de arboles y especies dominantes (Cérdova, 1985). A pesar
de que se ha acumulado una cantidad considerable de informacion sobre ecologia
de poblaciones de plantas tropicales desde que Hartshorn (1972) realizd ¢! primer
estudio demografico de una especie arbérea tropical, actuaimente no hay un
panorama completo de los mecanismos que regulan la dindmica de Jas
poblaciones de plantas en las selvas tropicales (Martinez-Ramos y Aivarez-Buylla,
1995).

Actualmente, a partir de los estudios sobre ecologia de poblaciones de
plantas tropicales se han identificado patrones ecoldgicos y demograficos que se
relacionan con la estructura, dindmica y evolucién de las poblaciones de estas
especies (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Entre estos avances se ha
encontrado que 1) en general, la relacidn entre el tamaro y la edad de las plantas
parece ser débil. Este patrén expresa el efecto combinado de los cambios
demogréficos que ocurren en una poblacién y del grado de plasticidad que exhibe
el tamano con cambios en el ambiente. 2) La cantidad de recursos luminicos que
existe en el sotobosque de una selva himeda desempefia un papel fundamental
para la sobrevivencia y el crecimiento de las plantas durante los primeros estadios
de vida. 3) Agentes bidticos, tales como depredadores y microorganismos
patdgenos, parecen ser determinantes en el riesgo de muerte que tienen fas
plantas durante sus fases iniciales de vida (semillas, plantulas y juveniles), si bien
los danos fisicos causados por la caida de objetos del dosel (troncos, ramas y
hojarasca) tienen también un papel importante como agentes de mortalidad. 4) En
la fase adulta, los dafios fisicos adquieren una importancia mayor gue los bi6ticos
como agentes de mortalidad. 5) La transicién demografica del estadio de dvulo a
semilla depende de factores que regulan la fecundacién y de los mecanismos de
polinizactén. 6) La relacién fecundidad-tamano (edad) parece depender de
funciones fisioldgicas y morfolégicas que regulan la eficiencia de produccién de



frutos por unidad de area foliar y de la cantidad de meristemos que dan origen a
las estructuras reproductivas. 7) La tasa finita de crecimiento, estimada con
modelos demogrificos que asumen un ambiente constante, indica que las
poblaciones de plantas de selvas humedas se encuentran cerca de su valor de
equilibrio {» =1). 8) La dinamica de poblaciones de plantas con ciclos de vida
largos es més sensible a cambics ambientales gue afectan la sobrevivencia de los
adultos, mientras que la de plantas con ciclos de vida cortos es mas sensible a
cambios ambientales que afectan la fecundidad y e! crecimiento individual en los
primeros estadios de vida.

La genética de poblaciones de plantas tropicales constituye un campo en
auge creciente (Hamrick y Loveless, 1986; Hamrick, 1994b). Sin embargo, aungue
la mayoria de la diversidad de especies de plantas reside en los tropicos,
actualmente existen relativamente pocos estudios sobre los niveles y la
distribucién de la variacién genética en las plantas tropicales en relacién con los
de plantas de zonas templadas {(Hamrick, 1994a). En una de las revisiones mas
recientes sobre variacion genética, Hamrick (1994b) analizd 1491 especies de
plantas, de las cuales, 426 (28.6%) son especies lefiosas. De éstas, 231 (54.2%)
son especies de zonas templadas y 124 (29.1%) son tropicales.

En las selvas tropicales, los arboles son posiblemente las plantas mejor
caracterizadas genélicamente. La alta diversidad de arboles y sus bajas
densidades poblacionales han generado predicciones y estudios sobre la manera
en que se reproducen y la variacion genética de estas especies. La apomixis y la
autofertilizacién fueron propuestas como soluciones potenciales, basandose en las
nocicnes de perpetuacién de las combinaciones exitosas de genes y colonizacion
de nuevas areas {Ashton, 1969); en consecuencia, se pronosticaron bajos niveles
de variacién genética (Corner, 1954 en Hamrick, 1994b). Sin embargo, las
evidencias disponibles indican que la mayocria de los arboles tropicales presentan
fecundacion cruzada. Las observaciones de biologia floral y polinizacion indican
que la mayoria de las especies son autoincompatibles o dioicas (Bawa, 1985).




Adicionalmente, los estudios subsecuentes de genética de poblaciones, basados
en polimorfismos enzimaticos, demuestran que la mayoria de los arboles
tropicales examinados tienen elevadas tasas de entrecruzamiento (O'Malley y
Bawa, 1987); estas especies poseen altos niveles de variacién genética; la
mayoria de ésta se encuentra dentro mas que entre poblaciones; también se
estimaron altos niveles de flujo de genes entre arboles conespecificos en la selva
tropical hdmeda (Oyama, 1993; Hamrick, 1984a; 1994b; Murawski, 1995; Alvarez-
Buylla, et af., 1996b).

La estructura demografica y la estrucrura geﬁética son componentes
poblacionales interrelacionados (Slatkin, 1994). El conocimiento de la estructura
genética permite hacer inferencias sobre la estructura demografica,
particularmente de los niveles y patrones de flujo de genes (Slatkin, 1994).
Asimismo, los niveles y la distribucién de la variacién genética se correlacionan
significativamente con algunos atributos ecoldgicos y caracteristicas de historia de
vida (Mitton y Grant, 1984; Loveless y Hamrick, 1984; Hamrick y Godt, 1990;
Hamrick, 1994a}). La integracion de estudios demograficos y genéticos en las
mismas poblaciones de plantas se han propuesto como estrategias potenciales
para explicar gran parte de la heterogeneidad genética que no ha sido explicada
con el enfoque correlativo entre atributos ecoldgicos y estructura genética
poblacional (Bawa y O'Malley, 1987; Loveless y Hamrick, 1987; Hamrick y Godt,
1990). Sin embargo, en especies de plantas tropicales es raro encontrar ambos
tipos de datos para las mismas poblaciones en condiciones naturales (Alvarez-
Buylla, et af.,, 1996a). En México, los estudios poblacionales sobre demografia y
genética de Cecropia obtusifolia (Alvarez-Buylla, et al., 1996b) y de Astrocaryum
mexicanum (Pinero, et al., 1977, 1984; Pifero y Sarukan, 1982; Sarukhan et af.,
1984; Martinez-Ramos, et al, 1988; Eguiarte, 1990; Eguiarte, et al., 1993)
constituyen investigaciones excepcionales de plantas tropicales, las cuales ilustran
la relevancia de integrar informacién genética y demografica para entender [a
dindmica evolutiva de las especies.



Las poblaciones de plantas de selvas himedas constituyen una comunidad
diversa que incluye una amplia variedad de formas de crecimiento. Ademas de los
arboles, hay herbaceas, palmas, arbustos, epifitas, hemiepifitas, enredaderas y
lianas. Estas cuatro dltimas, en conjunto, se denominan plantas trepadoras o
bejucos (Gentry, 1991a), las cuales pueden ser herbdceas o lefiosas, teniendo
diferentes mecanismas para sostenerse y crecer a través de diferentes soportes.
Los bejucos presentan muchas adaptaciones especializadas para trepar, tales
como zarcillos, raices adventicias, espinas, ramas dirigidas hacia atras y curvadas;
corteza externa suave, gruesa, aspera o con corcho; y hojas opuestas o asperas.
Otras trepadoras carecen de mecanismos especializados y sdlo trepan
enroscando sus tallos alrededor de! hospedero (Gentry, 1985).

Las trepadoras se incluyen entre los principales constituyentes de la
diversidad en las regiones tropicales. Estructuralmente, las lianas constituyen el
componente fisiondmico més importante entre los bosques templados y las selvas
tropicales, es en éstas donde alcanzan su maxima diversidad y abundancia. Las
lianas son mas diversas y abundantes en las selvas neotropicales lluviosas de
baja altitud, particularmente en las selvas maduras (Gentry, 1991a).
Floristicamente, las trepadoras representan alrededor del 19% de la fiora total en
los nectropicos. Sin embargo, los bejucos son las plantas menos representadas en
los herbarios debido principaimente a las dificultades practicas para coleclar sus
estructuras reproductivas (Ibarra-Manriquez, et al., 1991).

Los patrones de polinizacion y de dispersion de semillas de las plantas
trepadoras se han inferido a partir de los mecanismos de polinizacion y de las
estructuras reproductivas. En los bejucos predomina la polinizacién por
especialistas, que es considerada una ventaja selectiva en las lianas debido a que
incrementa las probabilidades de fecundacidn en estas poblaciones que estan
formadas por individuos muy dispersos entre si (Gentry, 1991b). Los principales
vectores de polen son las abejas medianas y grandes y diversos insectos

pequefios como los esfingidos y los escarabajos. También pueden ser polinizadas




por ofros insectos (avispas, moscas, mariposas y abejas pequenas), por
murciélagos y por aves. En cambio, la polinizacién por viento estd practicamente
ausente en las lianas (Gentry, 1991b).

Los mecanismos de dispersidn difieren entre las especies herbaceas y las
lefiosas. E! viento dispersa las semillas y los frutos en la mitad de las especies
herbédceas, en éstas la dispersién por animales es dos veces mayor que en las
lianas, las cuales tienen el nivel mas alto (72%) de dispersién de semillas por
viento (anemocoria) que cualquier otro grupo de plantas en las selvas
neotropicales (Gentry, 1983, 1991h; Morellato y Leitao-Filho, 1996}, En las selvas
luviosas mexicanas, los Gnicos antecedentes sobre la dispersion de plantas
trepadoras son los estudios realizados de lianas en Ja selva de Los Tuxtlas,
Veracruz y en la de Chajul, Chiapas. En ambos sitios, la proporcién de anemocoria
fue similar a la dispersion por animales (Ibarra-Manriquez, et al., 1991; Solérzano,
1998).

La biologia poblacional es uno de los aspectos menos conocidos de las
plantas trepadoras. En estas plantas no se ha investigado si hay patrones
poblacionales que las identifiquen debido a la falta de estudios a este nivel
(Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Particularmente, los estudios pioneros
sobre demografia y variacidén genética de los bejucos apenas se estén realizando.
Foster y Sork (1997), en el primer trabajo de estructura poblacional de una liana,
encontraron que Ancisfrocladus korupensis tiene bajos niveles de variacion
genética, altos niveles de endogamia y diferenciacién moderada entre las
subpoblaciones. Estos resultados se atribuyeron a su reducida distribucidon
geografica, baja densidad poblacional, apomixis, autofertilizacion y dispersidn
deficiente de las semillas. Este enfoque poblacicnal fue la base para establecer
estrategias de manejo y conservacidn de esta trepadora africana, gue tiene
importancia medicinal (Foster y Sork, 1897). En México, se estan usando con este
mismo enfoque para permitir el manejo éptimo de Desmoncus quasillarius, que es
un sustituto del ratdn (Escalante et al., 1998).




En este trabajo se aborda la demografia, la variacién y fa estructura
genética de Chamaedorea elatior, que es la (nica especie trepadora del género
més diverso de palmas neotropicales. La atributos demogréficos de esta especie
fueron registrados durante cuatro afos consecutivos en la selva de Los Tuxtlas,
Veracruz. Este es el primer estudio demogréfico para una planta trepadora
tropical, ademas es el primero en aportar informacién cuantitativa sobre
crecimiento y produccién foliar de un bejuco; es pionero {sélo antecedido por el
trabajo reciente de Foster y Sork (1997) en las investigaciones sobre los niveles y
distribucion de la variacidn genética de plantas trepadoras en selvas himedas; y
ahora, Chamaedorea elatior forma parte de las pocas especies con datos
disponibles sobre demografia y genética para la misma poblacién.



El sistema y el sitio de
estudio



I Demografia y genética de C. elatior

El sistema de estudio

Chamaedorea es el género mas diverso de palmas en el Continente
Americano (Henderson, 1995). Esta formado aproximadamente por 100 especies
que se distribuyen desde el centro de México hasta Brasil y Bofivia (Hodel, 1992).
Esta distribucién puede explicarse por eventos vicariantes y de dispersién que han
ocurrido a través del tiempo, los cuales generaron diferentes respuestas entre las
especies y, en consecuencia, han influido en la gran diversificacion de este género
{Zarco-Espinosa, 1999). Hodel {1992) propuso dos centros de diversidad, el
primero y mayor se concentra en areas montanosas del sureste de México y la
porcién adyacente de Guatemala, y el segundo se localiza entre las montafias de
Costa Rica y Panama.

Las palmas de este género se han clasificado, segiin tas caracteristicas de
sus estructuras reproductivas, dentro de 8 subgéneros. Estos son: Collinia,
Eleutheropetalum, Moerenia, Chamaedoreopsis, Moreniella, Moreniopsis,
Stephanostachis y Charnaedorea, los cuales estan formados por 1, 4, 3, 47, 2, 2,
10 y 26 especies, respectivamente (Hodel, 1992). En el subgénero Chamaedorea,
las flores pistiladas tienen la corola abierda apicalmente; por el contrario, los
pétalos estaminados estan unidos entre si por la base y el apice, y a la parte
superior del pistiloide, y la corola de estas flores presenta aberturas laterales. De
acuerdo a su gran parecido morfolégico, se han propuesto agrupaciones pareadas
entre la mayoria de estas especies y las del subgénero Chamaedoreopsis, que
tienen flores estaminadas con pétalos fibres, siendo ésta la principal diferencia
entre cada pareja de especies. Alternativamente, sélo tres especies del subgénero
Chamaedorea no muestran tal afinidad morfolégica con palmas incluidas en
Chamaedoreopsis. Este es el caso de Chamaedorea elatior (Henderson, 1995).
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Chamaedorea efatior es la Unica palma trepadora del género {Hodel, 1992;
Henderson, 1995). Es de habito solitario, aunque rara vez es cespitoso. Los tatlos
jévenes son erectos, arqueandose a medida que crecen pudiendo alcanzar hasta
20 m de largo, a veces se extienden sobre el suelo, siendo mas frecuente que
asciendan a través de la vegetacién adyacente. Las plantulas tienen hojas bifidas
y los adultos pinadas. Las pinnas basales son alternas, a diferencia de las apicales
que son opuestas y progresivamente mas reflexas hacia el 4pice de la hoja. Esta
Gltima caracteristica favorece el habito trepador (Hodel, 1992).

Las flores presentan fas mismas caracteristicas que las otras 25 especies
del subgénero Chamaedorea; ademds, las flores estaminadas tienen polen
pegajoso y su olor es considerado “ofensivo” por algunos floricultores (Hodel,
1992).

Chamaedorea elatior, como todas las especies de! género, es una palma
dioica. Habita en selvas lluviosas, principalmente en la pendiente Atlantica y rara
vez sobre la del Pacifico en México (Chiapas, QOaxaca, Puebla, Veracruz},
Guatemala (Huehuetenango, Sacatepéquez) y Honduras, a una altitud que varia
entre fos 100 y 1500 m s.n.m (Hodel, 1992; Henderson, 1995). En Veracruz, se
encuentra en ecotonias de bosque caducifolio con selva mediana subperennifolia,
selva mediana y alta perennifolia; en sitios sombreados de canadas o barrancas,
en ocasiones en laderas de cerros con suelos pedregosos (Aguilar, 1986).
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El sitio de estudio

Este trabajo se realizb en la selva alta perennifolia de la Estacién de
Biologia Tropical Los Tuxtlas, a cargo de la Universidad Nacional Autdnoma de
México. La reserva tiene una extensién de 640 hectareas y se localiza al sureste
de Veracruz (95°04’-95°09' W y 18°34'-18°36" N), en la Sierra de Los Tuxtlas (Lot-
Helgueras, 1976). Se encuentra en la vertiente este del volcan San Martin Tuxtla y
ocupa un terreno inclinado cuya altitud varia entre los 150 y 700 m s.n.m.

El clima es cdlido himedo del tipo Af{m)w"(i')g (Garcia 1981), el cual se
caracteriza por presentar Huvias en verano y principios de otofio. Esta precipitacién
aumenta considerablemente debido a frecuentes perturbaciones atmosféricas
llamadas “ciclones tropicales” y a la frecuencia de “nortes” durante el invierno. En
promedio, la precipitacidn anual es de 4600 mm y la temperatura de 22.8°C,
siendo mayor a 18°C durante el mes mas frio (Soto y Gama, 1997).

La selva estd formada por arboles altos, de troncos gruesos y lisos que
alcanzan alturas de 30 a 35 m. Las lianas, palmas y epifitas ocupan diferentes
sitios en la estructura vertical y contribuyen al aspecto denso de la selva. La forma
de vida predominante es la de los arboles/arbustos, que contribuyen con el 55.5%
de los individuos, las palmas con el 35% y las lianas con el 9.5%. Las herbiceas
comprenden la mayor cantidad de especies (30%), seguidas por las trepadoras
(18%), los arbustos (18%), los &rboles (17%) y las epifitas (16%) ({lbarra-
Manriquez et al., 1997).

La fiora vascular de la Estacién incluye 943 especies, 545 géneros y 137
familias. Las familias con mayor numero de especies son Orchidaceae,
Polypodiaceae, Compositae, Leguminosae, Rubiaceae, Gramineae, Euphorbia-
ceae, Solanaceae, Piperaceae, Moraceae y Araceae. A pesar de que sélo hay 10
especies de la familia Paimae (Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colin, 1987), su gran
abundancia imprime una fisonomia caracteristica a la comunidad (Pifiero et al.,
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1977; Ibarra-Manriquez, 1988), constituyendo, en algunas #reas, mas del 50% de
las plantas arbéreas del sotobosque (Oyama, 1984; 1992). Ademas, en un censo
realizado en una hectérea se encontré que la densidad de algunas especies de
palmas, como Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea pinnatifrons y C. tepegjilote,
supera el millar de individuos ( Bongers et al., 1988).

En esta reserva, Chamaedorea elatior se distribuye en laderas de ceros y
en sitios sombreados de cafadas o barancas (Miguel Angel Sinaca,
comunicacion personal}, donde fa altura de los arboles oscila entre 10 y 20 m. Un
aspecto sobresaliente de la vegetacion de los cerros de la reserva es la menor
abundancia de otras palmas, como A. mexicanum, C. pinnatifrons y C. tepgjilote, a
medida que se asciende a estos ceros. La caida frecuente de arboles en esta
comunidad puede relacionarse con la accibn del viento y las pendientes
pronunciadas; dando origen a diversas fases sucesionales en la vegetacion, con
predominio de arboles pequenios, lo que se intensifica hacia las cimas, donde
lfegan a predominar las herbaceas y los arboles helitfilos {Ibarra-Manriquez et a!.,
1997).

En estas areas se realizd una blsqueda exhaustiva para localizar la
pobiacién con mayor abundancia de palmas de C. efatior. En sistemas naturales,
frecuentemente es dificil delimitar una poblacién sin un conocimiento previo de las
distancias de dispersién de genes. En estos casos, es conveniente seleccionar la
unidad de manera arbitraria y denominarla sitio de muestreo {Krebs, 1985,
Murawski, 1995). En este estudio, el primer sitio se estableci6 en el Cerro el Vigia,
particularmente junto al sendero denominado Vigia 5. Sisteméticamente, se
muestrearon cinco metros a cada fado de la vereda, a partir de la primera palma
observada en 1995 en forma ascendente hasta la cima del cerro. De esta forma,
en el sitio Vigia 5 se marcaron 175 individuos. El segundo sitio, conocido
localmente como La Torre (Santiage Sinaca, comunicacion personal), es una
ladera sombreada con orientacion opuesta al primer sitio, por lo que ambos se
unen en la cima del Cerro el Vigia. En esta pendiente se lograron marcar 78
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palmas. El tercero, separado de los dos primeros por aproximadamente 300 m de
distancia, es un sitio plano en la cima de una colina localizada en el limite norte de
la reserva, por lo que fue denominado Limite Norte. En éste, se marcaron 56
palmas & lo largo de un transecto que también midié 10 m de ancho.

La cercania entre estos tres sitios y la baja densidad de estas palmas
fueron argumentos iniciales para considerar a los 309 individuos marcados de
C. elatior como una poblacion en los andlisis demograficos. Sin embrago, cada
uno de estos sitios fue considerado como una subpoblacion al caracterizar la
variacion y la estructura genética para estimar la dispersidén de genes entre sitios y
evaluar ia vélidez de considerarlos en conjunto como una poblacion.
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Il Demografia de C. elatior

Introduccion

Chamaedorea elatior es la Gnica especie trepadora del género mas diverso
de palmas neotropicales (Aguitar, 1986; Hodel, 1992; Henderson, et al., 1995), lo
que apoya la hipétesis de la evolucién repetida e independientemente de las
plantas trepadoras a partir de diferentes lineas evolutivas (Pulz, 1984). En las
plantas vasculares, el hébito trepador estd representado en la mitad de las
familias, siendo en Bignoniaceae, Leguminosae, Hippocrateaceae, Menisper-
maceae, Sapindaceae, Malpighiaceae, Apocynaceae y Annonaceae donde se
concentra la mayoria de trepadoras o bejucos (Gentry, 1991a). Estas plantas
pierden la capacidad de sostenerse por si mismas al alcanzar alturas que rara vez
exceden los 2 m, y entonces exhiben diferentes mecanismos para sujetarse y
crecer a través de diferentes soportes (Gentry, 1985).

El habito trepador ha sido interpretado como una respuesta evolutiva a la
competencia intensa por luz (Putz, 1980; Gentry, 1983). Muchas plantas crecen
como arbustos erectos o arboles pequefios en sitios abiertos donde las
condiciones luminicas son favorables, pero se desarrollan como lianas si se
encuentran en el ambiente umbréfilo de la selva (Pefalosa, 1983; 1985).
Asimismo, se ha propuesto que la fuerza competitiva de una especie de planta
reside principalmente en su forma de crecimiento, particularmente en su habilidad
para asimilar y asignar recursos entre sus diferentes érganos durante todo su ciclo
de vida (Ashton, 1963).

Las trepadoras probablemente concentran sus recursos energéticos en el

crecimiento y en 1a produccién de estructuras fotosintéticas, las cuales presentan
gran variacién intraespecifica. En las familias Araceae, Bignoniaceae,
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Marcgraviaceae, Saxifragaceae y Solanaceae se han observado diferencias
evidentes entre las hojas maduras y las juveniles (Gentry, 1985).
Comparativamente, éstas se desarrollan en el oscuro sotobosque de la selva, su
color verde es mas intenso y, aln en estos bajos niveles de luz, pueden maximizar
las tasas fotosintéticas, siendo esta estrategia fisiolégica la que promueve la
expresion del habito trepador (Gentry, 1985), el cual permite una mayor asignacion
de reservas para el crecimiento del tallo y el desarrollo rapido de las hojas {Putz,
1980; Gentry, 1983; 1985). Esta elevada produccion foliar se ha inferido de
algunos estudios a nivel de la comunidad, donde se observé que las trepadoras
contribuyen con una tercera parte de la hojarasca producida en las selvas
tropicales {(Gentry, 1983). Sin embargo, actuaimente no hay registros cuantitativos
disponibles sobre el crecimiento y la produccion foliar en especies trepadoras.

Los estudios demogréficos consisten en la cuantificacidon del crecimiento, la
sobrevivencia y la reproduccion entre los diferentes estadios del ciclo de vida de
las plantas (Solbrig, 1980; Silvertown, 1987; Oyama, 1993). A pesar de las
importantes aportaciones de estos estudios, la demografia de los bejucos apenas
empieza a investigarse. La carencia de este tipo de informacién concuerda con la
falta generalizada de investigaciones poblacionales sobre trepadoras.
Recientermente, Foster y Sork (1997), pioneros en la biologia de poblaciones de
trepadoras, reconocieron que este tipo de estudios fueron la base para establecer
estrategias de manejo y conservacidn en el caso de la liana africana
Ancistrocladus korupensis, que tiene importancia medicinal (Foster y Sork, 1997).
En México, se esta realizando un trabajo poblacional de la palma trepadora
Desmoncus quasilfarius, que es sustituto del ratan, con el proposito de permitir el
manejo dptimo de este importante recurso econémico (Escalante et al., 1998).
Asimisma, el conocimiento de los patrones demogréficos se basa en estudios
exhaustivos realizados durante largos periodos de tiempo (Sarukhan, 1980), lo
que aunado a las dificultades metodoldgicas para registrar el crecimiento y la
reproduccion de los bejucos, que generalmente producen sus estructuras
reproductivas en el dosel de la selva (Gentry, 1985, 1991b; Ibarra-Manriquez et
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al., 1991}, pueden explicar la escasez de estudios demogréficos de plantas
trepadoras.

Chamaedorea elatior representa un sistema adecuado para estudiar la
demografia de una especie trepadora debido a que pertenece al grupo de las
palmas. En éstas, es factible determinar la estructura de edades a partir de las
tasas de produccién foliar y de las cicatrices de las hojas, lo que no es posible en
la mayoria de las plantas tropicales (Sarukhéan, 1980; Cérdova, 1985). Asimismo,
en muchas especies de palmas se puede cuantificar el crecimiento, la
productividad foliar y las estructuras reproductivas con relativa facilidad (Bullock,
1980; Pifiero et al., 1984; Oyama, 1987). Este es el caso de C. elatior. Ademas,
esta especie habita en el sotobosque de la selva y es una planta dioica, lo que
permite obtener informacién demografica precisa para cada uno de los sexos.

En México, mas de 15 anos de investigaciones en el drea de ecologia de
poblaciones de plantas tropicales han permitido acumular gran cantidad de
informacién (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). En particular, algunos
estudios rigurosos sobre demografia de palmas destacan por la precision de sus
aportaciones. Entre estos, Astrocaryum mexicanum representa el trabajo mas
rcbusto de una especie monoica (Pifero, et al.,, 1984, Sarukhan et al., 1984,
Martinez-Ramos, et al., 1988). En el caso del género Chamaedorea, el estudio
mejor documentado corresponde a la palma dioica C. fepejilote (Oyama, 1984,
1987); la cual ha sido citada como C. afternans por Hodel (1992) y Otero (1998).
Estas investigaciones se han realizado en {a selva de Los Tuxtlas, Veracruz, que
también es el habitat natural de C. elatior. De esta manera, existen ventajas
sélidas para estudiar la demografia de una especie trepadora utilizando como
sistema a la palma C. efatior.

Los objetivos de este trabajo son 1) caracterizar la estructura poblacional de

C. elatior: 2} cuantificar los cambios temporales en el tamafio poblacional, entre
diferentes estadios del ciclo de vida de C. elfatior; 3) describir la variacién
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morfolégica intraespecifica durante el desarrollo de esta especie; 4) describir los
patrones de sobrevivencia en esta palma; 5) cuantificar el crecimiento y fa
produccién foliar de este bejuco, y 6) confrontar estos parametros con los de
especies arboreas del mismo género; 7) caracterizar los patrones reproductivos a
nivel poblacional, individual y para cada sexo; 8) estimar la tasa finita de
crecimiento poblacional de C. elatior.
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Materiales y métodos

Desde 1995 a 1998 se registré una vez al afo, la sobrevivencia, el
crecimiento, la produccidn foliar, la identidad sexual y las estructuras reproductivas
de 308 palmas de C. elatior marcadas en la selva de la Estacién de Biologia
Tropical Los Tuxtlas. Las especificaciones para la evaluacion de estos parametros
demograficos se detallan a continuacion.

Estructura de tamafos

Para conocer la estructura poblacional de C. efatior se midié la longitud del
tallo de todos los individuos, desde el nivel del suelo hasta la base del peciolo de
la hoja apical. Esta informacién se asocié con observaciones sobre estadios de
desarrollo, para los que se consideraron las siguientes definiciones a) plantulas:
individuos con todas sus hojas bifidas, b) juveniles: palmas con tallos rectos y
hojas con pinnas opuestas y alternas, ¢) pre-reproductivos: tallo subtrepador
entrenudos alargados, hojas con pinnas opuestas, alternas y reflexas, d) adultos:
palmas trepadoras, sinfcon estructuras reproductivas. De esta manera, las palmas
se agruparon en siete categorias arbitrarias: 1) palmas menores a 40 cm
(plantutas y juveniles I); 2) plantas de 41 a 80 cm (juveniles II); 3) individuos de 81
a 160 cm (pre-reproductivos); 4) palmas de 1.61 a 3.20 m (adultos I); 5) plantas de
3.21 a 6.40 m (adultos ll}; 6) individuos de 6.41 a 12.80 m (adultos 1ll}; y 7) palmas
de 12.81 a 25.60 m (adultos IV).
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Sobrevivencia

Las muertes de las palmas marcadas se registraron anualmente entre 1995
y 1898. A partir de estos datos, se estimaron las probabilidades de scbrevivencia
para individuos de diferentes tamaros, no reproductivos, reproductivos, machos,
hembras y para la poblacién total.

Proporcién de sexos

El sexo de estas palmas sélo se puede determinar a partir de las
estructuras reproductivas, las cuales son claramente distintas entre los machos y
las hembras, permitiendo la identificacién precisa de éstos. Por lo tanto, se
registraron los eventos reproductivos de todos los individuos durante tres afios
consecutivos para determinar la proporcién sexual en las categorias de tamaiio y
entre los periodos anuales. Las diferencias en las frecuencias de ocurrencia se
evaluaron con pruebas de X* { Zar, 1974).

Crecimiento

Para cuantificar ef incremento en tamario se midid la longitud total del tallo
de todos los individuos marcados desde el suelo hasta la interseccién del tallo con
el peciolo de la hoja apical, una vez al aiio desde 1995 a 1998. Se analizo el
incremento entre las diferentes categorias de tamafo y en proporcién al tamafio
inicial, e! crecimiento neto de los individuos y las diferencias individuales. Para
analizar ef incremento proporcional o relativo en tamafio en funcién de la longitud
del tallo registrada en el primer afio de medicion (1995), las proporciones
estimadas al final del periodo se transformaron previamente
a la funcién arcoseno mediante la férmula 6 =arcoseno de |a raiz de p, donde p es

una proporcion (Sokal y Rohlf, 1981). Los resultados del crecimiento neto en altura
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para tres afios se analizaron estableciendo arbitrariamente categorias de 40 cm de
incremento y se evaluaron tomando en consideracién 1} los estadios de desarrollo
y 2) la longitud del tallo en 1995,

Asimismo, para conocer la produccién foliar se registré el nimero total de
hojas en pie, se marcd la hoja mas joven y se contaron las hojas nuevas de cada
palma. Estos parametros se evaluaron cada afo, durante todo el periodo de
observacién y entre las distintas clases de tamafio.

Las diferencias en el crecimiento y la produccion foliar se determinaron
mediante andlisis de varianza de una via y pruebas de comparacion multiple, que
se hicieron con el programa estadistico JMP (SAS Institute, 1996).

Reproduccién

Durante tres pericdos anuales consecutivos se regisiraron los eventos
reproductivos de las palmas marcadas de C. elatior ubicadas en los sitios de
observacion permanente. Se identificaron todos los individuos que se reprodujeron
y, en cada uno de éstos, se contaron tas inflorescencias y los frutes. Para estimar
el namero de flores por inflorescencia, se midié sistematicamente la longitud de
tres raquilas (basal, media y apical) y de éstas, se contaron las flores directamente
en el campo. Posteriormente, 1a longitud de la raquila se correlacioné de manera
independiente con el nimero de flores estaminadas y pistiladas mediante
regresiones lineales con el propdsito de encontrar correlaciones significativas y,
con base en éstas, estimar el ndmero total de flores por inflorescencia y por
individuo.

Para cada categoria de tamafio, se determiné la produccién de flores y de

inflorescencias de todos los individuos que se reprodujeron entre 18995 y 1998, y
asimismo, se estimé la produccion de infrutescencias y de frutos en las hembras.
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Estos resultados se evaluaron con andlisis de varianza de una via, pruebas de
comparacion multiple y X, utilizando el programa JMP.

Ademas, se analizé la periodicidad individual y la variacién en la frecuencia
de los eventos reproductivos. Para esto, se registrd la produccién de
inflorescencias e infrutescencias de cada palma de la poblacion, una vez al afio
durante cuatro afos consecutivos y a partir de esta informacidn se estableci6 la
secuencia reproductiva individual (Oyama, 1987).

Din&mica poblacional

Se construydé un modelo de flujo numérico utilizando los siguientes
parametros: 1} La proporcidn de frutos por hembra en cada categoria de tamafo
en relacion al total de frutos, 2) el sexo de los individuos, los machos se
denominaron M y las hembras H, 3) namerc de flores por inflorescencia, 4)
categorias de tamano, 5) la proporcion de sexos para cada categoria de tamano,
6) el nimero de individuos totales para cada categoria de tamano y 7) las
probabilidades de transicidn de las palmas en cada categoria.

E! crecimiento poblacional se estimd a partir de un modelo matricial de
proyeccion lineal de Lefkovitch para poblaciones estructuradas en estadios de
desarrollo. En la matriz de este modelo se incluyeron tres partes principales: 1) en
el primer renglon se presentan los valores de fecundidad (Fij, donde i y j son las
categorias de tamano o estadio de vida 1, 2, 3,..., i; en este caso i=1); 2) la
diagonal principal corresponde a las probabilidades de permanencia (Pij, para toda
i=j), es decir, 1a proporcién de individuos de la categoria / que permanecen en el
mismao estadio después de una unidad de tiempo (un aiito); y 3) las diagonales por
debajo de la principal representan las probabilidades de progresidn (Gij, para toda
i<f), es decir, la proporcidn de individuos de la categoria i que pasan a una
categoria j {Lefkovitch, 1965).
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La estructura estable de la poblacion y la tasa finita de crecimiento, A, se
estimaron con los valores de los parametros demogrdficos de la matriz de
proyeccion. El valor de A estd definido por el cociente Nt+1/Nt cuando éste
adquiere un valor constante y la estructura de la poblacién permanece estable
{Caswell, 1989), es decir, cuando la proporcién de individuos en cada estadio de
vida no cambia con ef tiempo.
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Resultados

Estructura de tamainos

En la Figura 1 se presenta la estructura de tamarios para cada afo de
observacién, desde 1995 a 1998. En total, se registraron 309 individuos de
C. elatior, entre los cuales se registraron mayores frecuencias de individuos de
tallas pequefias y grandes que intermedias. Las palmas menores a 40 cm
representan entre el 37 y el 45% de la poblacion. Estas y las plantas que midieron
entre 40.1 y 80 cm constituyen del 56 al 64%. Por lo tanto, la mayor parte de esta
poblacion estd formada por individuos juveniles. Entre los adultos, la frecuencia
méas alta se registré en aquellas palmas con tallos que variaron de 3.21 a 6.40m,
las cuales representan entre el 15 y el 19%. En conjunto, las cuatro categorias
restantes (3, 4, 6 y 7} reunen del 20 al 26% de la poblacion y son claramente las
menos representadas. Esta estructura de tamanos sé asemeja a la que Bongers y
sus colaboradores (1988) denominaron Tipo Il

En la Figura 2 se muestra la composicion de la poblacién considerando dos
estadios del desarrollo individual: paimas no reproductivas y reproductivas, estas
dltimas se dividieron en machos y hembras. Se ilustran cuatro periodos, tres
anuales y uno total de 1995 a 1998. Estos resultados indican que la poblacién esta
formada principalmente por individuos no reproductives, los cuales representaron
del 82 al 94% entre los intervalos de un ano y en el lapso de tres anos, éstos
constituyeron el 73% de la poblacion y los individuos reproductivos el 27%.
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Proporcién de individuos

Proporcién de individuos

Il Demografia de C. elatior

1995 (N=266)
1996 (N=281}
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Tamario (en categorias)

Figura 1. Estructura de tamafios para una poblacién de C, elatior en la selva
de Los Tuxtlas, Veracruz, durante cuatro anos consecutivos.

M No reproductivos @ Reproductivos W Machos OHembras

1995 (N=266) 1996 (N=281) 1997 (N=252) W98 (N=233) 19951998 (N=309)

Ano
Figura 2. Estructura poblacional de C. elalior de 1995 a 1998, en Los Tuxllas Veracruz,
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Probabilidad de sobrevivencia {lx}

Probabilidad de sobrevivencia (Ix)

I Demograila de C. elatior
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Figura 3. Curvas de sobrevivencia de C. elatior en relacién a la longitud del tallo.
Se ilustran cuatro periodos, tres anuales y uno total de 1955 a 1998.
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Figura 4a. Sobrevivencia para individuos reproductivos y no reproductives en una

poblacién de C. alatior a partir de la informacién registrada de 1995 a 1998.
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Patrones de sobrevivencia

En la Figura 3 se ilustran las probabilidades de sobrevivencia de C. elafior
en relacion al tamano de los individuos. La sobrevivencia general de la poblacion
fue del 74.4%, durante los tres anos observacion. La sobrevivencia anual se
estimd en 80%, 90% y 92% para 1995-1996, 1996-1997 y 1997-1998,
respectivamente. En eslos tres periodos anuales, se detectd alta variacién en las
probabilidades de modalidad deniro de una misma y entre las diferentes
categorias de tamafio. De éstas, aquellas que incluyen a los individuos juveniles
{clases 1 y 2} y a los adultos Il (clase 5) mostraron las menores fluctuaciones en
sobrevivencia, y asimismo, son las mejor representadas en fa poblacién. Mientras
que ta mortalidad resulté muy variable en las palmas mayores a 6.41 m (clases 6y
7).

En el Cuadro 1 se muestran los porcentajes de sobrevivencia de individuos
reproductivos y no reproductivos. Comparativamente, éstos dltimos presentaron
mayores probabilidades de sobrevivencia que las palmas reproductivas, de las
cuales, murieron 15 hembras (41%) y 17 machos (37%) entre 1995-1998,

Cuadro 1. Porcentajes de sobrevivencia de individuos no reproductivos (NR) y
reproductivos (R): machos (M) y hembras (H}, de 1995 a 1998.
Entre paréntesis se indica el tamano de muestra al inicio del periodo.

Probabilidades de sobrevivencia {%]

Periodo Total NR R M H

1995-199 90 (266) 92(183) 84 (83) 83 (46) 86 (37)
1996-1997 81 (281) 84 (211) 73(70) 76(38) 70 (32)
1997-1998 74 (252) 80(191) 61 (61) 63 (35) 59 (26)
1995-1998 74 (309) 80(226) 61(83) 63 (46) 59 (37)

En la Figuras 4a y 4b, se presenta la sobrevivencia de palmas reproductivas
y no reproductivas de C. elatior con respecto al ambito de tamanos observado en
la pobtacién de Los Tuxtlas entre 1995 y 1998. Dentro de una misma categoria de
tamano, se detectd variacion en [a sobrevivencia entre los individuos que se
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Demografia de C. elatior
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Figura 4h. Sobrevivencia de individuos reproductivos en una poblacién de C. elatior,
a partir de la informacion registrada de 1995 a 1998,
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Figura 5. Incremento promedio en el tamaiio de C. elatior entra 1995y 1998. Se
ilustran los errores errores estandar y se indica el tamano de muestra {N).
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reprodujeron y las palmas sin estructuras reproductivas, En éstos, las menores
probabilidades de morir se registraron de 1.61 a 6.40 m; en cambio, los que
midieron mas de 6.40 m mostraron mayores probabilidades de mortalidad que los
individuos reproductivos de! mismo tamano.

Proporcion de sexos

En el sitic de estudio se identificaron 46 machos y 37 hembras, sin que
existan diferencias significativas de la proporcién sexual esperada de 1:1 {(X?=0.60,
N. S.). Este mismo resuitado se encontré en la mayoria de categorias de tamafo y
de 1996 a 1998. Sin embargo, se registraron dos excepciones: 1} en los individuos
que midieron de 6.41 a 12.80 m y 2) en 1995, los machos superan de manera
significativa a las hembras, registrandose proporciones de 20:7 (X?=6.26, P<0.01)
y 167 (X®=3.52, P<0.05), respectivamente.

Crecimiento
1) Nivel poblacional

a) Incremento promedio en longitud de! tallo en funcidn del tamano de los
individuos
En la Figura 5 se ilustran los resultados del incremento promedio en
longitud del tallo entre 1995 y 1998, para individuos de C. elatior agrupados en
siete categorias de tamario. En éstas, el crecimiento promedio varié entre 27 cm y
3.66 m en los tres anos (de 9 cm a 1.22 m por afo), existiendo diferencias
significativas entre tamanos { ANDEVA, F=52.65, P<0.0001).

Se detectaron dos puntos de incremento maximo, uno de 81 a 160 cm y el
otro en las plantas que midieron entre 6.40 y 12.80 m, Los individuos que midieron
menos de 40 cm presentaron los menores incrementos. En contraste, el mayor
incremento por categoria se registré en aquellas palmas con tallos de 640 m a

12.80 m. Sin embargo, una prueba de comparaciéon miltiple basada en la minima
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diferencia significativa indicé que no hay diferencias en e} incremento entre esta
categoria y aquellas que comprenden tamafnos de 0.81 a 3.20 m. Asimismo, el
incremento de los individuos que midieron entre 1.60 m y 3.20 m (categoria 4) no
difiere del de aquellos con tallos de 3.21 m a 6.40 m (categoria 5). De esta
manera, €l incremento promedio fue similar en las categorias formadas por
individuos pre-reproductivos, adultos 1, 11 y il

También se calcul6 el incremento anual para cada categoria de tamafio en
cuatro periodos de observacion: 1995-1996, 1996-1997, 1997-1998 y el promedio
entre 1995 y 1998. Los resultados se ilustran en la Figura 6. En general, la
méxima diferencia en incremento promedio se presenté entre las plantas menores
a 40 cm y aquellas que midieron de 80.1 a 160 cm; siendo los integrantes de éste
Ultimo intervalo los que mostraron el mayor crecimiento en longitud del tallo. Los
analisis de varianza para cada periodo revelaron diferencias altamente
significativas, siendo en todos los casos P<0.0001 (Figura 6).

b) Incremento relativo en longitud del tallo en funcidn del tamanio original de
los individuos
En la Figura 7 se presenta el incremento proporcional en funcién del
tamano original para un periodo de fres afios, considerando 1) la poblacion total,
2) individuos no reproductivos, 3) reproductivos, 4) machos y 5) hembras.

De manera general, si hay diferencias significativas en el incremento
proporcional promedio. El patrén general sefiala una relacién positiva entre el
incremento proporcional en tamano y la longitud inicial del tallo de los individuos
que midieron entre 0 y 160 cm. Las plantas que alcanzaron el méximo crecimiento
refativo median inicialmente entre 81 y 160 cm ( ANDEVA, F=5.91, P<0.0001). En
los individuos mayores a este tamafio, el incremento proporcional decrece en
funcion a la longitud def tallo, y es en las categorias que incluyen a los individuos
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Figura 6. Incremento anual en 1a longitud de tallo de C. efatior entre diferentes

categorias de tamano en un periodo de tres afios consecutivos.
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mas grandes (6 y 7) donde se registré6 el menor incremento proporcicnal en
relacién al tamano inicial (Figura 7).

El analisis pareado entre las medias de cada categoria reveld que los
individuos pre-reproductivos (81-160 cm) tienen el méximo incremento
proporcional en comparacién con cualquiera de las otras categorias de tamano.
Por otra parte, las categorias 1, 4, 5 y 6 no difieren significativamente en el
incremento proporcional, el cual aumentd entre 3.6 y 6.2 veces en relacién a la
longitud original; finalmente, las palmas que midieron de 40.1 a 80 cm mostraron
un incremento semejante a aquellas de Ia categoria 4, aumentando su tamafio
entre 7.2 y 6.2 veces, respectivamente.

El patrdn general de la poblacion se debe principalmente a los individuos no
reproductivos, quienes representan el 75.58%. Entre éstos, las palmas que
midieron entre 81 y 160 cm también presentaron el maximo crecimiento relativo
(ANDEVA, F=2.65, P<0.0364). De hecho, son éstas las que determinan la relacién
significativa entre la longitud inicial del tallo y el incremento, puesto que con una
prueba de comparacién mdltiple no se detectaron diferencias significativas entre el
crecimiento proporcional de las categorias 1, 2, 4 y 5 (Figura 7: no reproductivos).

En los individuos que se reprodujeran entre 1995 y 1998 se detecté una
relacién negativa entre la longitud inicial del tallo y el incremento relativo en
tamano. Agquelias plantas que iniciaimente midieron entre 40.1 y 80 cm
presentaron en promedio, el incremento proporcional méas alto, aumentando 12.8
veces su longitud. En orden creciente de tamano, el Ambito de crecimiento relativo
de los machos va de 13.9 a 3.1 y en las hembras de 11.4 a 4.5. Estos resultados y
los valores de significancia se presentan en la Figura 7.

2) Crecimiento individual. incremento neto en altura

En las Figuras 8 y 9 se ilustran las frecuencias de incremento neto en altura

para diferentes estadios y tamaiios, respectivamente, Es notoria la variabilidad de
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respuesta en esta poblacién de palmas. Se encontraron, por ejemplo, individuos
que no crecieron, otros que aumentaron menos de 40 ¢m y algunos que lograron
crecer entre 3.6 y 8 m. De esta manera, el 57% de los individuos crecieron menos
de 40 cm. El 19.2% aumentaron entre 1.60 y 2.80 m, de éstos el 8.7% crecid de
240a280m, el 58% de20a240myel 4.7% de 1.6 a 20 m. El 10.5% de
estas palmas ganaron entre 40 cmy 1.60 m, el 4% crecieron de 3.20a 3.60 my el
7% aumentaron entre 3.6 y 8.0 m durante los tres afos estudiados.

Para analizar el crecimiento neto por estadios se agrupé a los individuos de
la poblacibn en 1) no reproductivos, 2) reproductivos, 3) machos, 4) hembras y 5)
total (formado por todos los anteriores). Los resultados se muestran en la Figura 8.
En el caso de los individuos que no se reprodujeron, la mayoria (74.2%) crecieron
menos de 40 cm y sélo el 1.52% aumentd entre 4.0 y 4.40 m, siendo éste el
méximo incremento neto alcanzado por estas plantas. Por otro lado, las palmas
reproductivas mostraron la frecuencia mas alta (27.5%) en el intervalo de 2.40 a
2.80 m. Un 12.5% creci6 de 2.0 a 2.40 m y otro 12.5% de 3.20 a 3.60 m. El 10%
gané entre 1.60-2.00 m de longitud del tailo, y el 25% aumenté entre 3.6 y 8.0 m.
Al examinar a los individuos reproductivos de acuerdo a su sexo, se encontrd que
la mayor frecuencia, 20.8% para los machos y 37.5% en las hembras, se presenta
en la categoria de incremento de 2.40 a 2.80. Ambos sexos mostraron las mismas
frecuencias de crecimiento (12.5%) en las categorias de 2.0 a2.40 my de 3.20 a
3.60 m. E! 29.2% de los machos crecieron entre 3.60 y 5.20 m, pero ningun
individuo superd esta longitud. En las hembras sélo el 6.5% crecié entre 3.60 y
5.20 m; sin embargo, el tallo de un individuo se incrementd 584 cm y el de otro
gand 763 cm, representando el maximo incremento neto registrado para toda la
poblacion,

En la Figura 9 se ilustra la frecuencia relativa de incremento neto en
relacion a las categorias de tamano inicial, registradas en 1995 para la poblacién
de C. efatior. Se puede notar la alta variabilidad dentro de cada categoria,
encontrandose en cada caso individuos que crecen poco {de 1 a 40 cm) o mucho
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(mas de 5 m en 3 afos) con diferentes frecuencias en cada caso. En esta
poblacion, el 57% de los individuos crecieron menos de 40 cm en tres afios. De
éstos, el 47.1% median menos de 40 ¢m y el 9.9% entre 40.1 y 80 cm. Todas las
palmas que crecieron de 1 a 40 cm tenian tallos menores a 80 ¢cm en el primer ano
de observacién. Para cada categoria, los valores minimos y méximos de
incremento neto son respectivamente: enla 1 (0-40cm): 0y 3.51 m; enla2 (41-80
cm): 8cmy 3.45m; 3 (81-160cm): 1.91 my 5.84m; 4 (1.61-3.20 m): 7Bcm y 4.44
m; 5(3.21-640): 1.38 y 3.27 m; 6 {6.41-12.80 m}: 1.00y 7.63 m.

Produccion foliar
1) Hojas totales por individuo

En la Figura 10 se itustra la relacion entre el tamano del tallo y el nimero
total de hojas. Se presenta una curva para cada afnc de muestreo (1995, 1936,
1997 y 1998) y una que incluye estos cuatro registros consecutivos. En estos
casos se demostrd, mediante analisis de varianza, que hay diferencias altamente
significativas entre las categorias de tamano y el nimero total de hojas sobre las
palmas. En general, el nimero de hojas que tiene un individuo se relaciona de
manera positiva con su tamarfio, sin mostrar cambios entre los periodos anuales, a
excepcion de los individuos mayores de 12.8m y de 6.4m, en 1995 y 1996,
respectivamente (Figura 10).

2) Produccion neta

La produccién neta de hojas se presenta en la Figura 11. Se utilizaron
andlisis de varianza para evaluar la produccién foliar de C. efatior entre las
diferentes categorias de tamafo, a partir de éstos, se detectaron diferencias
significativas en la produccion de hojas entre palmas de distintos tamarios durante

tres periodos anuales consecutivos.
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te los tres anos de observacion y en cada uno de los eventos anuales.
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En promedio, se produjeron entre 4.1 y 13.3 hojas durante los tres anos (de
1.37 a 4.44 por ano), con un valor medio de 6.06 hojas por individuo (F=38.73,
P<0.0001). Se encontrd una relacién positiva entre la produccién foliar y el tamano
de las palmas menores a 160 cm. Las ptantas que midieron menos de 40 ¢m
mostraron la tasa mas baja, teniendo entre 1.16 y 1.47 hojasfafio, mientras que
aquellas con tallos entre 80 y 160 cm presentaron la mayor produccion foliar del
periodo, de 3.1 a 4.0 hojas/afio, considerando [os 3 periodos anuales 1995-1996,
1996-1897 y 19957-1998; siendo en todos los casos P<0.0001 (ver Figura 11).
Entre los individuos con tamainos de 80 cm a 6.40m, no.se detectaron diferencias
significativas en el nitmero promedio de hojas producidas.

De esta manera, se detecld un patrén de produccion foliar con respecto al
tamano de los individuos mediante pruebas de comparaciéon multiple basadas en
la minima diferencia significativa realizadas de manera independiente para cada
uno de los intervalos anuales de observacion. Este patrén puede dividirse en dos
etapas. Inicialmente es una relacién positiva, de manera gue al aumentar el
tamano de las plantas es mayor el nimero de hojas que pueden producir, hasta
que alcanzan un nivel maximo entre los 80 y 160 cm, y a partir de entonces la
produccién de hojas se mantiene constante hasta que las palmas miden 12.80 m.

Reproduccién
1) Estructuras reproductivas en la poblacién

En la poblacién de C. elatior estudiada entre 1995 y 1998 en la selva de Los
Tuxtlas, Veracuz, los individuos reproductivos representan el 26.86% de la
poblacion total, las hembras el 11.97% y los machos el 14.89%, sin que existan
diferencias significativas entre los sexos (X*=0.98, N.S.). El sexo se determind a
partir de estructuras reproductivas, tales como inflorescencias, infrutescencias,
flores y frutos. Estos 83 individuos reproductivos produjercn en total 297
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inflorescencias, 162 de éstas fueron producidas por 46 los machos y 135 por 37
hembras. Todas las infrutescencias fueron producidas por sélo 15 individuos
(4.85%) de los 309 integrantes de la poblacién.

a) Produccion de inflorescencias

En la poblacién de C. elatior, se detecté variacién en la produccion anual de
inflorescencias. La maxima productividad se registrd en el afo de 1996 (X?=21.6,
P<0.0001; Figura 12a), en el cual se observé el 43.4% de las inflorescencias
producidas entre 1995 y 1998. En ese mismo afio (1996), ios machos produjeron
significativamente mas inflorescencias que las hembras, en promedio 2.7 y 1.7,
respectivamente {t=3.754, P<0.0004; Figura 12b}. Por el conirario, ambos sexos
mostraron una produccion similar en 1995, 1997 y 1998 (t=0.822, N. S.; t=0.210,
N. S y t=-0.158, N. S.). Considerando cada sexo por separado, no se registrd
variacion en la produccién anual de inflorescencias (ANDEVA; machos: F=2.37,
P<0.078; hembras: F=1.38, P<0.256), aunque una prueba de comparacién
mdltiple mostrd que los machos produjeron significativamente mas inflorescencias
solo en el afio de 1996,

Al analizar la produccién de inflorescencias para cada sexo, no se
encontraron diferencias significativas en el promedio de inflorescencias entre
individuos machos y hembras {t=0.196, P=0.8453) registradas de 1995 a 1998. En
este lapso, los machos produjeron en promedio 3.52 inflorescencias y las hembras
3.65; lo que equivale a 0.88 y 0.91 al afio, respectivamente.

Al examinar la produccidn de inflorescencias entre las diferentes categorias
de tamafio se encontré que los individuos reproductivos produjeron en promedio
2.09 inflorescencias {dmbito de 1.00 a 2.56), sin que esta produccion difiera
significativamente entre los distintos tamafios (ANDEVA, F=2.01, P=0.097). Sin
embargo, aquellos individuos cuyos talfos midieron entre 3.20 y 6.40 m produjeron
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el 52.8% de las inflorescencias, los de la categoria 6 el 26.1%, los de la4d el 12% v
en la 7 se produjo el 6.3%.

El menor porcentaje de inflorescencias (2.8%) se registrd entre los
individuos que midieron de 80.1 a 160 cm, en esta categoria se encontraron los
individuos reproductivos de menor tamario. Utilizando un anélisis de comparacion
muiltiple, se detectaron diferencias significativas entre el nimero de inflorescencias
promedio (una en tres anos) de estos individuos en comparacién con las palmas
adultas de las categorias 6 y 7 (mayores a 6.40 m), las cuales produjeron 2.35 y
2.6, respectivamente.

De manera independiente para cada sexo, se cuantificd la produccién de
inflorescencias entre las distintas categorias de tamafio. En general, en ninguno
de los sexos se detectaron diferencias significativas entre el nimero promedéo de
inflorescencias producidas en los distintos grupos de tamafo (machos: F=0.12,
P=0.945 y hembras: F=1.87, P=0.130). Sin embargo, mediante un andlisis de
comparacion multiple se detectaron diferencias significativas entre la produccion
promedio de las hembras de la categoria 6 (2.43 inflorescencias) en relacidén con
aquellas de las categorias 4 y 5 (1.43 y 1.68, respectivamente).

Al comparar 1a produccién promedic de inflorescencias entre machos y
hembras agrupados en una misma clase de tamaiio, no se registraron diferencias
dentro de las categorias 4, 6 y 7; pero si entre los machos y las hembras de la
categoria 5 ( 3.20 a 6.40 m}, las cuales presentaron en promedio 2.30 y 1.68
inflorescencias al afio, respectivamente {t=2.034, P<0.046).

b) Numero de flores

Con base en el nimero de flores y la longitud de 188 raquilas de individuos
machos y 170 de hembras se estimd la relacion entre el nimero de flores (Y) y la
longitud de las raquilas (X) para cada sexo, utilizando modelos lineales de
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1a selva de Los Tuxtlas, Veracmz.
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regresion. En los machos se encontrd la relacidn Y=4.544+3.789X y en las
hembras Y=14.762+ 1.878X, siendo la correlacion significativa para ambos sexos
{ver Figuras 13ay 13b).

Entre 1995 y 1998, los machos produjeron en promedio 7195.42 flores y las
hembras 1410.33, siendo esta diferencia significativa (t=4.178, P<0.0001)}.
Asimismo, cada inflorescencia de un macho tiene aproximadamente cinco veces
mas flores que la de una hembra,

Al comparar el nimero de flores por inflorescencia entre diferentes
categorias de tamano se encontraron dos patrones diferentes asociados con los
sexos. Una inflorescencia de una palma hembra tiene en promedio 640 flores
{intervalo 478 a 728), sin que existan diferencias significativas en el nimero de
flores por inflorescencia entre los distintos tamaros (F=1.47, P=0.23). En los
individuos machos se encontré una relacién positiva entre estas variables {Figura
14b). De esta manera, las palmas que midieron entre 1.60 y 3.20 m tienen un
promedio de 1183 flores por inflorescencia. Para las categorias § y 6, una prueba
de comparacién multiple basada en la minima diferencia significativa no detectd
diferencias entre los promedios obtenidos (3083 y 2812, respectivamente). Y los
individuos mayores a 12.80 m producen el mayor nimero de flores por
inflorescencia (6111 en promedio) (F=9.36, P<0.0001; Figura 14a).

c) Infrutescencias y frutos

En total, se registraron 6456 frutos en 32 infrutescencias de 15 palmas
distribuidas en 4 clases de tamano (3, 4, 5 y 6). En el Cuadro 3 se especifican los
porcentajes de individuos, infrutescencias y frutos para cada categoria.

Del tota! de hembras reproductivas, 15 individuos (el 40.54%) produjeron

todas las infrutescencias, las cuales representan el 23.7% de todas las
inflorescencias producidas por las hembras durante este estudio. De 1995 a 1998,

45



Flores por inflorescencia

Frecuencia (%)

8000 4
7000 4 a) machas

6000 A R?=0.32, F=8.35, P<0.0001 (N=63)
5000 1
4000
3000 4
2000 4
1000

pd - - e e+ e

1000 4 b) hembras

e = =
200 | R*=0.07, F=1.47, P<0.2322 (N=50)

400 1 12

200 1

Il Demografia da C. efatior

8113

847 728

1 1 —

0.81-1.60 1.61-3.20

3.21-6.40 6.41-12.80 12.81-25.60

Longitud del tallo (m)

Figura 14. Produccién de flores por inflorescencia en a) machos y b) hembras de
C. elalior, enla selva de Los Tuxtlas, Veracruz.
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las infrutescencias totales por individuo variaron entre 1 y 8, con un promedio de
1.9 por palma (0.48 al afo). Es importante sefalar que 5 de estos individuos
contribuyeron con el 62.5% de las infrutescencias y con el 68.23% de los frutos.

Se detectaron diferencias significativas en e ndmero de frutos por
infrutescencia entre las 4 clases de tamano (ANDEVA, F=7.55, P<0.0009). Se
realizéd una prueba de comparacién multiple basada en la minima diferencia
significativa (Sokal y Rohlf, 1981) para detectar entre que tamanos se presentaron
las diferencias. Las categorias 3, 4 y 5 {de 80cm a 6.40 m en conjunto) no difieren
significativamente entre si en el nimero promedio de frutos por infrutescencia
{intervalo 163-200), en cambio, las palmas que midieron entre 6.40 y 12.80 m
produjeron en promedio 641 frutes, presentando diferencias significativas con las
otras tres clases de tamafio. Sin embargo, es necesaric sefalar que el tamarno de
muestra de esta clase es muy bajo.

Por ultimo, e! rendimiento reproductivo estimado fue de 0.163, esto significa
que alrededor dei 16% de las flores pistiladas producen frutos.

Cuadro 3. Produccién de infrutescencias y frutos de palmas de C. elatior en cuatro
categorias de tamafio, de 1995 y 1998.

Categoria  Frutos totales Individuos Infrutescencias  Frutos
(%} (%) (%)

3 367 133 6.90 5.91

4 1959 26.7 41.38 31.58

5 2595 46.7 44.83 41.83

6 1283 13.3 6.90 20.68
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2) Variacién individual en el comportamiento reproductivo

El nimero de inflorescencias por individuo varié de 1 a 7 en un ano. Entre
los 80 y 160 cm, que es el tamafio del primer evento reproductivo, los individuos
que se reprodujeron tuvieron una inflorescencia al afio. O bien, en la cateqgoria 3 el
100% de las palmas reproductivas presenté una inflorescencia. En la 4, el 47% de
las plantas produjeron una infiorescencia, el 35% formaron 2, en el 6% se
registraron 3 y el 12% de los individuos produjeron 4 inflorescencias. La
informacion detallada para las otras clases de tamafio y la poblacion total se
muestra en la Figura 15,

a) Secuencias reproductivas

En el Cuadro 4 se presentan las frecuencias de las secuencias
reproductivas considerando el total de individuos reproductivos (T), y a los machos
{M) y a las hembras (H) por separado. Se detectaron 12 secuencias de las i6
posibles para los 4 afios de observacion. Dos secuencias con un evento
reproductivo, 0100 y 0001, presentaron las frecuencias mas altas. La primera
representa a los individuos que se reprodujeron sélo en el segundo ano de
observacién, cuyas frecuencias fueron T: 23%, M: 26% y H: 19%. Y la segunda, a
las palmas que produjeron inflorescencias unicamente en 1998, teniendo los
siguientes porcentajes T: 16%, M: 15% y H: 16%. Estas dos secuencias explican
el comportamiento del 39%, 41% y 35% de los individuos reproductivos, machos y
hembras, respectivamente.

Para analizar las secuencias con dos eventos reproductivos se
consideraron dos casos 1) en afos consecutivos (0011, 0110 y 1100) y 2}
alternados (0101). En el primero, las frecuencias estimadas fueron T= 17%, M=
15% y H= 19%, y en el segundo, 12%, 9% y 16%, respectivamente. En total, el
29% (intervalo 24-35) de las palmas se reprodujeron 2 veces en los 4 anos de
observacion.
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Las ptantas que produjeron inflorescencias o infrutescencias durante tres
anos consecutivos (secuencias 0111 y 1110) constituyen el 14% de los individuos
reproductivos totales, el 13% de los machos y el 16% de las hembras.

Cuadro 4. Frecuencias de las secuencias reproductivas para el total de palmas repro-
ductivas {T), machos {M) y hembras (H} de C. elatior, entre 1995 y 1998,

Clase Secuencia T (%) M (%) H (%)
0 0000 4 7 0
1 0001 16 15 16
1 0100 23 26 19
1 1000 8 11 5
2 0011 2 0 5
2 o101 12 9 16
2 0110 6 2 1
2 1100 8 13 3
3 o111 10 7 14
3 111 1 2 0
3 1110 5 7 3
4 111 5 2 8

Estas 8 secuencias (el 67%) descritas mediante cuatro componentes: un
evento reproductivo, dos eventos consecutivos o alternados y tres reproducciones
continuas, explican e 82%, el 78% y el 86% de la variacion individual en el
comportamiento reproductivo de los individuos de ambos sexos en conjunto, de
los machos y de las hembras, respectivamente.

Las palmas que produjeron estructuras reproductivas durante cuatre afios
consecutivos (secuencia 1111) fueron poco frecuentes en la poblacién. Entre
estas, se identificaron un macho (2%) y tres hembras, que representan el 8%.
Estas (ltimas contribuyeron de manera importante a la produccién de estructuras
reproductivas, puesto que produjeron el 22% de las inflorescencias femeninas, el
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16% de las infrutescencias y el 24% de los frutos. En el Cuadro 5 se especifican
las frecuencias de las inflorescencias, infrutescencias y frutos para cada secuencia
reproductiva.

Cuadro 5. Frecuencia de inflorescencias, infrutescencias y frutos en relacién a las
secuencias reproductivas de palmas de C. elatior muestreadas en la selva de
Los Tuxtias, en cuatro eventos anuales consecutivos.

Secuencia Inflorescencias (%) Infrutescencias Frutos

(%) (%)

Masculinos Femeninos Total
0001 9 5 7 0 1]
0100 17 8 13 22 20
1000 5 2 4 0 0
0011 0 7 3 0 0
0101 12 11 1 9 3
0110 2 16 8 38 32
1100 17 4 1 0 0
0113 12 21 16 16 21

1101 5 3
1110 17 3 10 0 0
1111 6 22 13 16 24

b) Variacién en la frecuencia reproductiva

Adicionalmente, las secuencias se agruparon en 5 clases: 0, 1, 2, 3 y 4, de
acuerdo al nimero de afios en que se reprodujeron tos machos y las hembras de
C. elatior (Figura 16a). A partir de esta informacién, se determiné que la frecuencia
de individuos disminuye a medida que se consideran més eventos reproductivos.
De esta manera, al considerar ambos sexos en conjunto (T} y machos (M) y
hembras (H) por separado, la mayoria de palmas reproductivas (T:47%, M:52% y
H:41%) produjeron inflorescencias o infrutescencias sélo en uno de los cuatro
afios de observacion. Las palmas con 2 eventos reproductivos constituyen el 29%
del total, el 24% de los machos y et 35% de las hembras. Todas las palmas que se
reprodujeron tres afos representan el 16%, donde M=15% y H=16%. Finalmente,
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la menor frecuencia se presentd en la clase que incluye a los individuos que se
reprodujeron cuatro afos consecutivos ( T:5%, M:2% y H:8%).

En la Figura 16: b, c, d y e, se presentan las frecuencias del nimero de
afos en que se produjeron estructuras reproductivas de C. efatior, en 4 categorias
de tamano: 4) 1.60-3.20 m, 5) 3.21-6.40 m, 6) 6.41-12.80 m y 7) mayores de 12.81
m. Se excluyeron las primeras tres categorias debido a la ausencia de individuos
reproductivos o a su baja frecuencia. La mayoria de las palmas reproductivas de
C. elatior produjeron inflorescencias o infrutescencias sélo en uno de los 4 eventos
posibles, este hecho fue mas frecuente en los machos en comparacién con las
hembras, las cuales tendieron a presentar estructuras reproductivas durante mas
tiempo (promedio 1.9 afios) que los machos (1.5 afios) (t=1.83, P<0.071). Esta
tendencia general esta dada por los machos y las hembras que midieron entre
6.41y 12.80 m (Figura 16¢), los cuales difieren significativamente en el nimero de
anos reproductivos (1=2.44, P<0.0220). Ei promedio para los machos fue de 1.6
anhos y presentaron las frecuencias mas altas en !a clase de un afio reproductivo.
Entre las hembras, la mayoria produjo estructuras reproductivas durante 3 afios,
siendo el promedio de 2.6 afos.

Asimismo, las pruebas de comparacién multiple entre todas las hembras de
las 4 categorias de tamafio, revelaron que estas palmas (6.41-12.80 m) mostraron
diferencias significativas con las que midieron entre 1.61 y 3.20 m, en éstas, la
mayoria produjo estructuras reproductivas sélo una vez de 4 posibles (1.3 afios en
promedio). En el caso de los machos, el nimero de eventos reproductivos no se
relacion6 con el tamano individual.

Y finalmente, en el Cuadro 6 se puede apreciar la produccién de
inflorescencias, de infrutescencias y de frutos para cada clase reproductiva.
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Figura 16. Frecuencia de eventos reproductivos de machos (W) y hernbras () de C. elatior
entre 1995 y 1998 considerando la poblacion total y cuatro categorias de tamano
que incluyen palmas reproductivas adultas.
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Cuadro 6. Inflorescencias, infrutescencias y frutos de C. efatior en 4 clases de individuos
reproductivos, designadas 1, 2, 3 y 4 de acuerdo al nimero de afios de produccidn
de estas estructuras reproductivas. El tamafo de muestra se indica entre

paréntesis.
Clase Inflorescencias (%) Infrutescencias Frutos
reproductiva (%) (%)
Machos Hembras Total
1 30 (49) 16 (21) 24 ( 70) 22(7 20 (1319)
2 31 (50) 38 (51) 34 (101) 47 (15) 35 (2252)
3 33 (54) 24 (33) 29( 87  16( 5 21 (1349)
4 6(9 22 (30) 13 ( 39) 16( 5) 24 (1536)
Total (162) (135) (297 (32) (6456)

Modelo de flujo numérico

El modelo de flujo numérico de C. elatior que se muestra en la Figura 17 se
construy6 para un afno, a partir de la estructura de tamafios y de los datos anuales
de crecimiento, sobrevivencia y reproduccion registrados de 1995 a 1998,

Este modelo describe los cambios numéricos en la poblacién de
C. elatior. En ésta, cada semilla tiene el 2.7% de probabilidades de llegar a ser
plantula 0 de manera equivalente, se producirdn en promedio 3 plantulas por cada
100 semillas. La progresidn, la permanencia, la fecundidad y la mortalidad para
cada categoria de tamarfio pueden revisarse en la matriz de transicién que se
muestra en el Cuadro 7a. La mayoria (79.8%) de los individucs que midieron
menos de 40 cm permanecieron en estd misma categoria durante los tres afios y
alrededor del 15.8% alcanzaron tamanos de 0.41 a 0.8 m, por lo tanto solo el 4.4%
murié. Entre los individuos de la categaria 2 (41-80 cm) también predominé la
sobrevivencia, aunque en estas palmas las probabilidades de crecimiento son
mayores que las de la categoria 1, incluso algunas transitaron hasta la categoria
4, En la categoria 3 (0.81-1.60 m) se encontr6 al individuo de menor tamafio al
que se le pudo reconocer el sexo, fue una hembra gue midié 90 cm y produjo una
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Figura 17. Modelo de flujo numérico para una poblacién de C. efatior en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz,
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inflorescencia. Esta categoria presentd las mayores probabilidades de transicién y
en 1998, el 62.9% de los individuos habian alcanzado tamafios que permitieron
distribuidos entre las dos siguientes clases de tamano. En la clase 4 (1.61 - 3.20
m), las probabilidades de progresién fueron mayores que las de permanencia,
palmas de ambos sexos presentaron inflorescencias, los machos produjeron 4
veces mas flores que las hembras, las cuales contribuyeron con el 30.28% de la
produccion total de frutos. En la categoria 5, una de las tres mejor representadas
en la estructura de tamafos, predomind la permanencia (68.2%) y la progresion
fue de 16.8%, esto significa un 85% de sobrevivencia 0 un 15% de mortalidad.
Aqui se detect6 la mayor produccién de flores y se produjo la mayoria de los frutos
(53.42%). En la categoria 6 se presentaron las mayores probabilidades de
mortalidad (22.5%); la produccidn de frutos es menor (16.3%) que en las otras dos
clases en que éstos se producen. La relacién entre machos y hembras es casi 31,
sin embargo, éstas mostraron mayores probabilidades de sobrevivencia. En la
categoria 7 se estimé el 22.3% de mortalidad; los machos produjeron el nimero
méximo de flores por planta (6111 en promedio). Por el contrario, en el caso de las
hembras no se dispone de informacién suficiente para estimar su produccion floral.

Con respecto al rendimiento reproductivo, las hembras producen en
promedio 5.9 veces més flores que frutos, esto significa que la probabilidad que
tiene una flor de llegar a ser fruto es del 16.0%.

Finalmente, la tasa finita de incremento poblacional, A, para C. efatior es
igual a 1.044, lo que equivale al 4.4% de crecimiento anual. En general, la
permanencia, cuya probabilidad es igual a 62.4%, constituye el parametro
demografico mas importante en la dindmica de esta poblacién; el crecimiento
representa el 29.2% y la fecundidad el 8.4%. En el Cuadro 7b se especifican los
valores de elasticidad para cada clase de tamafo.
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Cuadro 7. Probabilidades de permanencia, transicidn y fecundidad de C. elatior,
calculadas para un afio, con base en las estimaciones de estos parametros
en tres intervalos anuales consecutivos,1995-1996, 1996-1997 y 1997-
1998. Se presentan dos matrices*, a) una de transicion de Lefkovitch y b)
una con valores de elasticidad.

a) Matriz de transicién de Lefkovitch. Se muestran también las probabilidades de mortalidad.

cateqoria de tamang

final | inicial —
1 2 3 4 5 6 7

{m) 0.01-04 04108 0.81-1.6 1.61-3.2 3.21-6.4 6.41-128 1281256
1) 0.01-04 0.798 0.505 0.799 0.377

2} 0.41-08 0.155 0.676

3) 0.81-186 0.003 0218 0.268

4) 1.61-3.2 0.058 0.542 0.365

5) 3.21-6.4 0.087 0.481 0.682

6) 6.41-12.8 0.168 0.673

7)12.81-25.6 0.102 0777
mortalidad 0.044 0.048 0.102 0.154 0.150 0.225 0.223
b) Matriz con valores de elasticidad

1 2 3 4 5 6 7

{m} 0.01-04 041-08 0.81-1.6 1.61-3.2 321-64 6.41-128 1281256
1) 0.01-0.4 0.273 0.023 0.057 0.005
2) 0.41-0.8 0.082 0.151
3} 0.81-16 0.002 0.062 0.022
4) 1.61-3.2 0.020 0.055 0.041
5) 3.21-6.4 0.009 0.053 0.115
6) 6.41-12.8 0.005 0.008
7) 12.81-256 0.005 0.014

*Los caracteres en negritas, cursivas y negritas-cursivas representan las probabilidades de permanencia,

transicion y fecundidad, respectivamente.
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Il Demografia de C. elatior

Discusion

Estructura poblacional y patrones de sobrevivencia

En las selvas himedas, practicamente todas las poblaciones presentan
generaciones sobrepuestas por 1o que la estructura de la poblacién resulta de
balances dinamicos entre ef nacimiento y la sobrevivencia de individuos de
diferente edad que simultaneamente concurren. En C. elafior, la estructura de
tamafos fue espacial y temporalmente constante, la mayoria de las palmas
midieron menos de 80 cm o entre 3.21 y 6.40 m. De esta manera, en estas
categorias de tamarfo se presentaron mayores frecuencias que en las tallas
intermedias (Figura 1). Esta estructura se asemeja a la que Bongers y sus
colaboradores (1988) denominaron Tipo LI, la cual puede originarse por 1) dos
eventos pulsares de nacimientos, donde las palmas grandes reflejan un evento de
reclutamiento mas antiguo que los individuos pequefios, 2) la transicion de
individuos de un tamafic pequefio a un tamafio mayor so6lo en situaciones
ambientales infrecuentes en el tiempo, 3) variacién en las tasas de mortalidad
entre los distintos tamanos, siendo mayor en los individuos de tallas intermedias, o
4) la tasa maxima de crecimiento en plantas de tamarios intermedios.

Si analizamos estos posibles origenes para tratar de explicar la estructura
poblacional de C. elatior, tenemos que 1) la produccidbn masiva de frutos parece
ocurrir en eventos pulsares. En el aio 1996 se detectd la mayor proporcion y la
menor mortalidad de individuos reproductivos (18 % y 31%, respectivamente}, y se
registrd el 90.15% de los frutos totales del periodo de estudio. 2} Para explorar la
segunda hipétesis se analizé la transicién anual de los individuos y se detecté un
patrén temporal uniforme, por lo que puede descartarse la posibilidad de que esta
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estruclura sea causada por situaciones ambientales infrecuentes en el tiempo. 3)
En las tallas intermedias (0.80-3.20 m), la mortalidad es mayor que en las
categorias 1y 2, pero no en relacion con la 5 (3.21-6.40 m). 4) Las probabilidades
de progresién mas altas se registraron justamente en las categorias intermedias,
pudiendo ser éste el origen de la estructura de tamafos de C. efatior. En la selva
de Los Tuxtlas, entre las especies arbéreas que muestran una estructura similar
se encuentran Cecropia obtusifolia, Pterocarpus rohorii y Nectandra ambigens
(Martinez-Ramos y Alvarez-Buylia, 1995).

Para muchas especies de las selvas humedas, las mayores tasas de
mortalidad se presentan en las semillas, plantulas y plantas juveniles (Alvarez-
Buylla y Martinez-Ramos, 1992; Clark, 1994). En las semillas, el riesgo de muerte
por depredacion se ha relacionado con ta forma en que las plantas despliegan sus
frutos (Janzen, 1969; Dirzo, 1987). C. elatior es una especie que se propaga
Gnicamente mediante la reproduccion sexual, por lo que sus probabilidades de
morir varian con su vigor o su edad. En esta especie, la probabilidad de
sabrevivencia de una semilla es de 0.026. Aunque no se abordaron las causas de
la mortalidad de las semillas, se observaron infrutescencias con todas sus semiltas
muertas unidas adn a la planta materna, antes de ser dispersadas. Esta pablacién
presentd fluctuaciones fuertes e irregulares en la produccién de semillas por lo que
puede esperarse que sean poco depredadas (Janzen, 1976; 1978; Silvertown,
1980). Por e! contrario, C. tepgjiote, la especie biolégicamente mejor
caracterizada del género Chamaedorea en la selva de Los Tuxtlas, produce tantas
semillas que se ha propuesto el fenémeno de la saciacién como un escape a los
curculiénidos que fas depredan en la fase de predispersién (Oyama, 1987).

Las plantulas constituyen otro de los estadios de alta mortalidad en las
especies de selvas humedas. Una proporcion importante de estas muertes se
debe a la pérdida de follaje y a la ruptura del tallo y de los meristemos por la caida
de ramas. La hojarasca que cae sobre las plantulas puede ocasionar su muerte o
bien favorecer su sobrevivencia, dependiendo de 1a especie en cuestion (Martinez-
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Ramos y AIvarez-Buylfa. 1995). Las plantulas de C. efatior, las cuales presentan
solo pequenas hojas bifidas, estuvieron escasamente representadas en la
localidad estudiada, debido principalmente a su baja frecuencia (3% de la
poblacién inicial} y en menor grado, a la dificultad para localizarlas entre la
hojarasca y para distinguirlas fenotipicamente de las plantulas de C. pinnatifrons,
con las cuales coexisten. La escasa presencia de plantulas puede deberse a
mortalidad alta de las semilias o de las plantulas mismas. En el primer caso, se
esperaria que las pocas semillas que logren germinar tengan altas
probabilidaddes de tener éxito ya que la competencia intraespecifica serfa minima
y por lo tanto se puede esperar que no tenga consecuencias en la sobrevivencia
de las plantulas. Para evaluar estos supuestos seria necesario realizar
experimentos de germinacién. Las plantulas que son pequefias y con cotiledénes
fotosintéticos tienden a morir al quedar sepultadas por la hojarasca (Vazquez-
Yanes et al., 1990). En contraste, aquellas cuyas hojas logran rebasar el nivel de
la hojarasca o estan libres de ésta se encontrarian muy probablemente bajo
condiciones favorables de luz y tendrian mayores posibilidades de sobrevivir.
Oyama (1987) reporid que las plantulas de C. fepgjilote respondieron
vigorosamente a condiciones adecuadas de recursos luminicos a pesar de que
esta especie ha sido clasificada como tipicamente umbréfila. En ésta y en
Nectandra ambigens, los danos mecdnicos provocados por la caida de ramas,
arboles y lluvias, son los que mas influyen en la sobrevivencia de las plantulas, En
plantas heliéfilas como Cecropia obtusifolia se han reportado altas tasas de
mortalidad en los primeros estadios del ciclo de vida, las cuales se han
relacionado con deficiencias luminicas dentro del claro, deshidratacidn por
excesivas cargas caldricas, el movimiento del sustrato de establecimiento vy la
pérdida de follaje por darios fisicos o por herbivoros (Alvarez-Buylla y Martinez-
Ramos, 1992). '

Las palmas de C. elatior menores a 40 cm, que incluyen los estadios de

plantulas y juveniles, presentaron la mayor probabilidad anual de sobrevivencia
(intervalo 0.95-1.00, promedic 0.97). Asimismo, en C. pinnatifrons, una especie del
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mismo subgénero que C. elatior, se encontré que murieron sélo el 3% de las
plantufas, entre las cuales la sobrevivencia se relacioné con la humedad del suelo
y los recursos luminicos en que éstas emergieron, esperandose bajos niveles de
germinacidn en los afios secos (Ataroff y Schwarzkopf, 1992). En otras especies,
esta baja tasa de mortalidad se atribuye a la capacidad eficiente para mantener un
balance positivo de carbono en condiciones limitantes de recursos luminicos
(Pompa y Bongers, 1988); y a la baja intensidad de dafios fisicos y bidticos en los
juveniles o a la capacidad para contrarrestarlos (Martinez-Ramos, 1985).

En el caso de las plantas adultas, ain no se dispone de la informacion
suficiente para detectar las principales fuentes de mortalidad. Entre éstas, una de
las mas importantes es la caida de ramas y arboles, provocande la muerie de las
plantas adultas al golpearlas, doblarlas, danar el sistema de raices o el tejido
fotosintético. Cada individuo de C. elatior liene mayor probabilidad de morir a
medida que su tamafio se incrementa; como ocurre hacia el final del ciclo de vida
del arbol pionero Cecropia obtusifolia y de las palmas Astrocaryum mexicanum y
Chamaedorea tepejilote, lo cual posiblemente refleja etapas seniles {Alvarez-
Buyila y Martinez-Ramos, 1992). En Los Tuxtlas, aproximadamente el 1% de
palmas maduras de Astrocaryum mexicanum, son golpeadas o dobladas
anualmente por la caida de ramas y arboles. Cada afio, alrededor de un 4% de las
palmas golpeadas muere debido a que queda destruido el Gnico meristemo de
crecimiento agical, o bien porque se dana severamente el sistera de raices y/o el
tejido fotosintético (Martinez-Ramos ef al., 1988). En C. tepejilote, la mortalidad
también se relaciona con la caida de ramas, arboles u otros objetos que darian el
meristemo apical o que doblan a los individuos rompiendo las raices fulcrantes de
los mismos debilitando su fuerza de sostén y fijacién. Otra causa de mortalidad,
aunque menos frecuente, es el dafo que hacen las tuzas a las raices de sstas
plantas (Oyama, 1987).

En la planta herbacea Aphelandra aurantiaca la caida de ramas y &rboles
también es una fuente importante de moralidad de los individuos adultos. Sin
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embargo, ésta presenta tejidos de alta resistencia en los tallos y la posibilidad de
propagarse por clonacion, las cuales parecen ser respuestas adaptativas a la
elevada frecuencia de caida de objetos del dosel (Calvo, 1989: De Steven, 1989).
De manera alternativa, C. pinnatifrons tiene un talio muy flexible y delgado, menor
a 2 e¢m de diametro, que le permite crecer adn cuando el peso de las ramas caidas
del dosel provocan que quede postrada sobre el suelo (Ataroff y Schwarzkopf,
1992). Esto también ocurre en el caso de C. efatior, la cual presenta un tallo
flexible y delgado. De esta manera y de acuerdo con las observaciones realizadas
entre 1995 y 1998, posiblemente las causas que explican la mayor mortalidad de
los individuos maduros de esta especie, y que no se registraron en los otros
estadios, se relacionan con la destruccién parcial o total del Gnico meristemo de
crecimiento, la presencia de hongos (no determinados) que cubren las hojas y en
algunos casos al corte del tallo. Aunque no registramos las causas de la pérdida
del meristemo apical, las evidencias indicaron que los individuos reproductivos son
mas susceptibles a este factor de mortalidad, causado muy posiblemente por
animales que lo consumen. En las lianas lpomoea philfomega y Marsdenia
laxiflora, el meristemo apical de ramas con entrenudos alargados presenta altas
tasas de herbivoria debido posiblemente a que no esta protegido por las hojas
primordiales, ias cuales estén desplazadas por el alargamiento del tallo (Pefialosa,
1985).

En C. tepejilote, la especie en la que se realizé el estudio comparativo mas
detallado entre individuos machos y hembras en la selva de Los Tuxtlas, Oyama
(1987) también encontré que los machos tienen las mismas probabilidades de
mortalidad que las hembras. Sin embargo, aunque también reportd diferencias
entre la sobrevivencia de los individuos reproductivos y aquellos que no se
reprodujeron, en este caso, y a diferencia de C. elatior, estos (ltimos presentaron
una mayor mortalidad.

Si estos resultados se relacionan al esfuerzo reproductivo, parecen
concordar con lo predicho por ia teoria, en 1a cual se supone que hay una relacion
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negativa entre la sobrevivencia y el esfuerzo reproductivo, debido a la inversion
considerable en materiales y energia metabélica para la produccion de estructuras
reproductivas (Willson, 1983). De manera que ta baja mortalidad juvenil y la mayor
sobrevivencia de las palmas adultas que no se reprodujeron durante el periodo de
estudio puede asociarse con un bajo esfuerzo reproductivo. Sin embargo, la
determinacion de las causas de mortalidad de C. elatior inicamente seré posible
con métodos especificos enfocados a este propdsito.

Proporcion de sexos

Al igual que en C. efatior, los machos y las hembras se encuentran en la
misma proporcibn en otras dos especies del género Chamaedorea,
C. tepejilote en Los Tuxtlas, Veracruz (Oyama, 1987, Otero, 1998) y
C. pinnatifrons en Los Andes, Venezuela (Alaroff y Schwarzkopf, 1992). En estas
especies no es posible conocer el sexo de los individuos a partir de las estructuras
vegetativas, por lo que en realidad se determind la proporcion sexual de los
individuos reproductivos. Esta se estimé con el 54%, 69% y 90% de los adultos de
C. elatior, C. tepejilote y C. pinnatifrons, respectivaments; indicando ia
independencia entre la proporcién sexual de 1:1 y el porcentaje de individuos
reproductivos en las poblaciones de estas palmas. La simifitud en la frecuencia de
ambos sexos puede indicar que los machos son tan exitosos como las hembras.
Asimismo, el hecho de que diferentes especies respondan de la misma forma
sugiere que es una estrategia evolutiva ventajosa. Particularmente, en
Simmondsia chinensis (Wallace y Rundel, 1879) y en Populus deltoides (Farmer,
1964) esta correspondencia se asoci6 al equitibrio en la asignacion de recursos;
en C. tepejilote se puede atribuir a la similitud en las probabilidades reproductivas
y de mortatidad entre los sexos (Oyama, 1984; 1987), lo que también es una
explicacion valida en el caso de C. elatior.
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Crecimiento

El crecimiento de las plantas puede relacionarse a factores ambientales y
endogenos. Entre los extrinsecos, la luz se ha utilizado frecuentemente para
explicar la variacion en el incremento en altura y se ha mostrado que en lugares
abiertos, diferentes especies presentan generalmente una tasa de crecimiento
mayor que en localidades de bosque maduro. De esta manera, €l efecto del dosel
puede explicar el lento crecimiento de plantulas de las selvas tropicales. La
apertura y cierre de claros en el dosel determina diferentes condiciones de luz, las
cuales influyen en el ciclo de vida de las plantas que viven en el sotobosque. Este
alberga una gran cantidad de plantulas e individuos juveniles que crecen muy
lentamente, debido quiza al predominio de condiciones luminicas desfavorables en
este ambiente umbrdfilo.

Sin embargo, la situacién ambiental que afecta a cada planta explica
parcialmente las diferencias en el crecimiento entre los individuos, los cuales
pueden responder con un incremento relativamente inmediato a condiciones
ambientales favorables. En las plantulas, se han reportado mayores tasas de
incremento en zonas abiestas que en localidades de selva madura en el caso de
Poulsenia armata, Nectandra ambigens y C. tepejilote (Del Amo, 1985). Esta
ditima es considerada como una especie tipicamente tolerante a la sombra con
una notable regeneracién en los claros (Martinez-Ramos, 1985), la cual puede
permanecer un largo periodo en estado de “crecimiento lento” seguido de una
respuesta de crecimiento rapido por la formacion de un claro en el dosel (Oyama,
1987). Las plantas adultas de Podococcus bartieri, C. tepejilote y
A. mexicanum, presentaron tasas de crecimiento relativamente constantes,
indicando que el incremento en altura depende principalmente de factores
endégenos y en menor grado del ambiente (Bullock, 1980; Oyama, 1987,
Martinez-Ramos et al., 1988). En este sentido, para C. tepejilote se ha sugerido
que la variacién en las condiciones luminicas estd determinando parte de las
diferencias en el incremento individual. Asimismo, at abrirse un claro el incremento

en altura de A. mexicanum aumenta c¢asi al doble respecto a lo observado en las
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fases regenerativas maduras, aungue sin producir efectos importantes sobre |a
dinamica poblacional de esta palma (Martinez-Ramos et al., 1988). Por el
contrario, las planlas de Chamaedorea seifrizii que se desarrollaron en
condiciones de sombra se incrementaron el doble de las que crecieron sin
restricciones de luz (Broschat y Donselman, 1986).

Por otra pare, en diferentes especies se han reportado distintas tasas de
incremento en altura en relacién al tamafo (medidos en clases diamétricas), las
cuales se han explicado por la forma de crecimiento, su ubicacién en la
estratificacion vertical de la comunidad y por ser caducifolias o perennifolias (Lang
y Knight, 1983). Alternativamente, en Brosimum alicastrum y Cecropia obtusifolia,
las cuales dependen de la apertura de claros en el dosel para incrementar su
tamafo, también existe una correlacién entre el tamafio de los individuos y 1a tasa
de crecimiento promedio (Peters, 1891, Alvarez-Buylla, 1986). Asimismo, este tipo
de correlacion también se presentd en C. elatior. En esta poblacion, los individuos
pequefos (menores a 80 cm) tienen las tasas mas bajas de incremento promedio,
lo cual concuerda con el patrén general de plantulas y juveniles que sobreviven en
¢l sotobosque de las selvas tropicales.

En C. efatior, 1a fase de crecimiento suprimido termina de manera subita, sin
que se conozcan los factores involucrados, pero sus efectos son tan grandes que
el incremento promedio alcanza su maximo nhivel entre aquellos individuos que
midieron de 80.1 a 160 cm. Este alargamiento del tallo muy probablemente se
relaciona con un aumento en la distancia entre las cicatrices foliares. Esto también
parece ocurrir en la palma Archontophoenix cunninghamiana, en la que estudios
anatomicos y alométricos muy detallados mostraron que €! crecimiento limitado de
los individuos con entrenudos cortos apareniemente se relaciona a restricciones
en las condiciones de luz (Waterhouse y Quinn, 1978). En el arbol Nectandra
ambigens, cuyas plantas jévenes pueden sobrevivir exitosamente bajo
condiciones de sombra (Martinez-Ramos, 1985), el incremento en altura se asocia



especificamente a sitios abiertos (Del Amo, 1985) y s6lo es capaz de regenerarse
en claros de gran tamaiio (Bongers et al., 1988).

C. tepejilote incrementa su tamafo rapidamente en respuesta a la
formacion de un claro en el dosel, de manera similar, s puede esperar que,
debido a su proximidad filogenética, la luz sea también un promotor del
crecimiento en C. elatior. En Los Tuxtlas, esta especie forma parte de la
vegetacion de las cimas de montaia, donde la accién combinada del viento y las
pendientes pronunciadas promueven la caida frecuente de arboles, originando
diversas fases sucesionales en las que predominan los arboles pequefios, lo cual
se intensifica hacia las cimas, en donde incluso las formas de crecimiento
dominantes son herbaceas y arboles helidfilos (Ibarra-Manriquez, et al., 1997).

El rapido crecimiento de las trepadoras en zonas abiertas se considera
como una manifestacion de heliofilia. En muchas especies, el habito trepador
puede manifestarse o permanecer suprimido de acuerdo a las condiciciones
ambientales (Pefialosa, 1985). Putz {1983) sugiere que la flexibilidad y la rapida
elongacién del tallo de las palmas trepadoras del género Desmoncus las habilita a
“moverse” hacia los claros. En C. elatior, la Onica trepadora del género
Chamaedorea, la tasa maxima de crecimiento concuerda con el alargamiento de
los entrenudos y el desarrollo del habito trepador. A partir de este momento
asignard mas recursos para incrementar su tamafo y menos para engrosar su
delgado tallo (méximo 2 cm), lo que constituye una caracteristica distintiva de las
plantas trepadoras (Gentry, 1985). A diferencia de los adultos de A. mexicanum y
C. tepejilote, cuyas tasas de crecimiento en aftura son bajas y relativamente
constantes (promedio anual de 1.75 y 9 cm, respectivamente), ! tallo de C. elatior
puede incrementarse en promedio (262.5 cm al afio) entre 150 y 29 veces més
que ¢! de aquellas palmas arboreas. La falta de evidencias actuales sobre el
crecimiento pobiacional de las trepadoras imposibilita la confrontacién de este
patrén con el de otras especies que comparten esta forma de crecimiento.
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Sin duda, muchos otros factores influyen en el crecimiento de las especies
tropicales. Por ejemplo, en algunas especies de la familia Moraceae, Primack y
sus colaboradores (1985) atribuyeron el 9% de la variacion en la tasa de
crecimiento a la distribucién espacial de los individuos que crecieron rapido con
respecto a la de otros individuos ubicados a su alrededor. Este tipo de estudios
motivan la exploracion de otras fuentes ambientales o genéticas actualmente
desconocidas para esclarecer las causas de la variabilidad en el crecimiento.

Por otro lado, las hojas de C. elatior son de vida larga, la cual se ha
considerado una ventaja adaptativa a las restricciones de luz del sotobosque
(Kikuzawa, 1989). Se ha propuesto que la longevidad de las hojas es mayor si su
produccién requiere un alto costo energético y las tasas fotosintéticas son bajas,
puesto que se necesitaria mas tiempo para compensar esta inversién (Chabot y
Hicks, 1982). En plantulas de C. tepgjifote se encontrd que el area foliar es mayor
en los individuos que crecieron en condiciones de mayor cantidad de luz (Del
Amo, 1985). En C. elatior, las evidencias indican que algunas plantulas cambiaron
sus hojas bifidas por pinnadas en menos de un afo, incrementando su area foliar
y probablemente, la asimilacion de carbono. Asimismo, puede sugerir una rapida
transicién de algunas plantulas al estadio de juveniles, de esta manera, es posible
que las observaciones anuales sean muy espaciadas como para detectar a las

plantulas, lo cual también puede explicar su baja frecuencia en la poblacion.

La variacién en la produccion de hojas a través de la vida de las palmas
implica diferentes tasas de crecimiento dependiendo del tamaio de los individuos.
En el caso de otras palmas, De Steven y sus colaboradores (1987} encontraron
que los juveniles tienen tasas mas lentas que los adultos. En C. pinnatifrons, un
juvenil produce una hoja en el mismo lapso que un adulto produce 1.5 (Ataroff y
Schwarzkopf, 1992). En el caso de C. efatior, ta proporcion 1:3.24 representa la
relacién entre la produccién foliar de individuos juveniles y adultos,
respectivamente. Asimismo, 10s adultos de esta especie producen mas del doble
de las hojas que producen las palmas maduras de C. pinnatifrons.
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En C. elatior, la maxima produccién foliar y el aumento en longitud del tallo
concuerdan con la manifestacion del habito trepador. Las plantas trepadoras
asignan gran parte de sus recursos a la formacion de érganos fotosintéticos, lo
que se asocia a una alta competitividad por la luz, que es uno de los factores mas
utilizados para explicar su rapido incremento de tamaro y parte de las diferencias
en las tasas de reposicion foliar (Putz y Mooney, 1891). De hecho, estas plantas
contribuyen con una gran proporcion de la hojarasca en las selvas tropicales
{Gentry, 1983).

C. elatior mostré una relacidn positiva entre la longitud dei tallo y el nimero
de hojas totales que parece contrastar con el comportamiento asintético de
produccion faliar registrado entre palmas adultas de diferentes categorias de
tamano, sin embargo, lo que esta indicando es la vida larga de las hojas. Esto
significa que en una trepadora con 13 hojas, por ejemplo, la hoja de mayor edad
puede tener alrededor de 4 anos si consideramos que un aduito promedio produce
una hoja cada 111 dias (3.7 meses). Esta larga permanencia puede favorecer la
recuperacién del elevado gasto energético que canalizan las trepadoras del
sotobosque hacia sus tejidos fotosintéticos, los cuales constituyen las fuentes
principales de reservas (Jayasekara y Jayasekara, 1995). En la palma
A. mexicanum se encontré que los adultos con copas significativamente mas
pequenas que e! promedio de 1a poblacion tienen una mayor probabilidad de morir
(Pifiero et al., 1984), debido posiblemente a que una menor &rea foliar afecta
negativamente su capacidad para captar luz y nutrirse (Martinez-Ramos y Alvarez-
Buylla, 1995).

Reproduccién

C. elatior florece de febrero a junio, este periodo corresponde
principalmente a la época de secas y al inicio de |a de lluvias. En la selva de Los
Tuxtlas, el pico de floracion ocurre durante la temporada de secas (Carabias-Lilio y

67



Guevara-Sada, 1985), en la que también florecen otras especies de palmas como
A. mexicanum, Bactris mexicana, C. ernesti-augusti, C. pinnatifrons y Desmoncus
ferox (Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colin, 1996). En ausencia de precipitacion, 1as
flores son una fuente importante de agua y néctar para los polinizadores, de esta
manera, la mayor frecuencia de éstos en las estructuras florales aumentara las
probabilidades de cruzamiento entre los individuos de una especie. Asimismao,
esta temporada es propicia para el transpotte de polen de plantas con polinizacién
anemdfila (Morellato y Leitao-Filho, 1996) y es posible que la precipitacidn
inminente favorezca el desarrollo y la maduracién de los frutos.

Bawa y sus colaboradores (1985) propusieron que las palmas del género
Chamaedorea son polinizadas por viento. C. pinnatifrons y C. elatior pertenecen a
un subgénero integrado por 26 especies (Hodel, 1992) cuyas flores estaminadas
tienen aberturas laterales entre los pétalos, los cuales estan unidos por el apice
(Aguitar, 1986; Henderson, et al., 1995). En un estudio sobre biologia reproductiva
de C. pinnatifrons, Listabarth (1992) observé que unos pequeios insectos
conocidos comunmente como “thrips” (Thysanoptera) entran a las flores
estaminadas por las hendiduras laterales, provocando la salida del polen y
favoreciendo su transporte a través del viento. Por lo que este tipo de sistema se
denominé “polinizacién por viento inducida por insectos” (Henderson, 1993). En el
caso de C. elatior se desconoce el mecanismo de polinizacién, sin embargo, la
presencia de polen pegajoso y flores olorosas parecen indicar algun tipo de
zodfilia ( Henderson, 1986; Oyama, 1997).

En esta poblacién, C. efatior mostré un patrén de floracién anual. Esta
periodicidad se ha reportado con mayor frecuencia en especies que florecen
durante la época de secas o que alcanzan el dosel de !a selva, mientras que los
patrones continuos o subanuales son méas comunes en el sotobosque, donde las
condiciones microclimaticas son relativamente mas estables. En términos
generales, Newstrom y sus colaboradores (1993) estudiaron la fenologia de 173

especies en una selva centroamericana y encontraron que la floracion es continua



en el 7% de los arboles, subanual en el 55%, anual en el 29% y supraanual en el
9%.

ta produccién temporal de inflorescencias involucra la expresion de
factores ambientales y genéticos. Peters (1991) propuso que la variacién anual en
el comportamiento reproductivo de Brosimum alicastrum esti determinada en gran
medida por la disponibilidad de agua, y en A. mexicanum se asocid a la
heterogeneidad de recursos luminicos y la dispenibilidad de nutrientes (Pinhero y
Sarukhan, 1982). En el caso de C. elatior, ias semejanzas en la produccion
temporal de inflorescencias entre los machos y las hembras pueden indicar la
accion de factores ambientales locales. Sin embargo, aunque en esta poblacion,
las paimas de ambos sexos mostraron un pico en la produccion de inflorescencias
en el mismo ano (1996}, por cada inflorescencia de las hembras se produjeron
1.62 con flores estaminadas, lo que puede senalar diferencias en el potencial
reproductivo relacionadas al dimorfismo sexual, cuya regulacién depende
principaimente de ajustes internos a nivel individual.

L.as diferencias en la produccion de inflorescencias entre los cuatro eventos
anuales consecutivos en que se estudio C. elatior, concuerdan parciaimente con la
variacion reportada para C. pinnatifrons (Ataroff y Schwarzkopf, 1992). En ésta,
también se registré un pico en la productividad reproductiva, seguido por dos
periodos de descanso en los que la planta produce un minima de inflorescencias,
aunque se observd solamente en las hembras, mientras que los machos
presentaron una produccién maxima y constante durante los 3.5 afos de
muestreo. En C. tepgjilote también se detectdé una mayor productividad vy
constancia en los machos (Oyama, 1987; Otero, 1998), lo cual posiblemente
sefala menores restricciones a la reproduccién en comparacién con las hembras
(Oyama, 1987}, las cuales probablemente asignan mas recursos a estructuras
reproductivas, como ocurre en C. pinnatifrons, en la que la alta mortalidad de las
yemas de las hembras se puede deber a una mayor asignacion energélica hacia
las inflorescencias en desarrollo (Ataroff y Schwarzkopf, 1992).
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En C. elatior, la similitud en la produccién de inflorescencias entre
individuos de diferentes tamanos contrasta con la informacién reportada para otras
palmas. En Calyptrogyne ghiesbreghtiana se produjeron mas inflorescencias a
medida que aumenté el diametro del tronco, el area foliar o la disponibilidad de la
luz (Cunningham, 1997). C. pinnatifrons y C. tepejilote, también presentaron
diferencias en la productividad con respecto al tamano. La primera mostrd
inicialmente una produccion constante que decrecié en las plantas mas grandes,
mientras que en la segunda se observd una relacién positiva inicial que
posteriormente se mantuvo relativamente constante (Oyama, 1987; Ataroff y
Schwarzkopf, 1992; Otero, 1998). El aumento inicial en la fertilidad puede
interpretarse como un proceso de ganancia en energia luminica a medida que los
individuos ganan altura (Sarukh&n et al., 1984, Oyama, 1990), por lo que en este
periodo la luz es un factor limitante en la produccion de inflorescencias. En el caso
de C. elatior, esta productividad se caracterizo por su constancia en todo el ambito
de tamafios de los individuos reproductivos, lo cual puede atribuirse a que ésta,
como otras trepadoras, utiliza prioritariamente los recursos luminicos captados
para incrementar la longitud de su tallo y producir tejidos fotosintéticos (Putz,
1980; Gentry, 1983; 1985); y el desarrollo de estructuras reproductivas parece
ocurrir cuando estas palmas han rebasado un tamafio umbral que permite captar
luz de manera continua, y en estas condiciones, la productividad constante de

inflorescencias puede estar regulada principalmente por factores intrinsecos.

En algunas palmas, la produccién de inflorescencias se ha explicado en
relacion a la disponibilidad de reservas almacenadas. En C. ghiesbreghtiana, se
explicd mediante el nivel de carbohidratos {Cunningham, 1997). La floracién de
esla especie concuerda con un descenso en las reservas, en cambio, un aumento
de éstas provocé la formacién de estructuras reproductivas a corto plazo. En este
patron, una inflorescencia se desarrolla cuando el almacenamiento de recursos
excede un umbral, en tanto que permanece suprimida rmientras las reservas sean
escasas, manteniendo asi un nivel relativamente estable de carbohidratos
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acumulados. Asimismo, Geonoma congesta, A. mexicanum y C. ghiesbreghtiana
suprimieron la produccion de inflorescencias después de la remocién artificial de
sus hojas (Mendoza et al., 1987, Chazdon, 1991; Cunningham, 1997). La
estrategia observada en estas palmas indica que almacenar recursos para la
sobrevivencia, después de periodos de estrés, es una condicion previa a la
inversién en estructuras reproductivas. En C. efatior, la poblacion esta formada
principalmente por individuos no reproductivos, mientras que sélo el 27% se
reprodujo, lo cual también indica la prioridad de asignar recursos a la
sobrevivencia, y posteriormente a la reproduccion. Ademads, el crecimiento
cuantioso que distingue a esta palma puede estar influyendo en ia baja frecuencia
de eventos reproductivos de esta trepadora (Gentry, 1991b). En algunos casos
excepcionales, se encontraron individuos con inflorescencias y sin meristemo, los
cuales permanecieron todavia dos afnos en pie, y antes de morir produjeron frutos
maduros, lo cual puede evidenciar la capacidad de estas palmas para movilizar
reservas almacenadas hacia estructuras reproductivas, como sugieren Oyama y
Mendoza (1990) para C. tepejilote.

El limite superior de produccidn de inflorescencias también esta restringido
por fa formacién de hojas. En el dpice del tallo de C. elatior, se localiza el tnico
meristemo de crecimiento, éste produce simultineamente una hoja y una yema,
que al desarrollarse dara origen a una inflorescencia, implicando que el desarrollo
de estructuras reproductivas y de hojas puede ocurrir con la misma regularidad.
En esta especie, se produjeron en promedio de 3 a 4 hojas y 0.224 inflorescencias
anuales por individuo porque a pesar de que en promedio cada palma
reproductiva produjo casi una inflorescencia al afno, la mayoria de los individuos se
reprodujeron s6lo en uno de los cuatro posibles eventos. Por lo tanto el desarrollo
de inflorescencias permanece distante del nivel maximo esperado de acuerdo con
la disponibilidad de yemas. Sin embargo, la produccién equitativa de
inflorescencias y de hojas entre los adultos de diferentes tamafos parece senalar
la existencia de una relacidén constante entre estos atributos. Comparativamente,

las hembras de la palma C. pinnatifrons presentaron de 2 a 3 inflorescencias y 5
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hojas en promedio al arto, en este caso fue posible relacionar la mortalidad de las
yemas axilares con el grado de desarrollo de las estructuras reproductivas
presentes en la planta. A diferencia de los machos, los cuales parecen estar en el
limite superior de produccién, mostrando una inflorescencia por cada hoja (Ataroff
y Schwarzkopf, 1992,

La produccion de flores y de frutos de C. efatior muestra la importancia del
dimorfismo sexual de esta palma dioica. La mayor productividad de los machos
concuerda con los resultados encontrados para C. pinnatifrons (Ataroff y
Schwarzkopf, 1992) y C. tepejilote (Oyama, 1987; Otero, 1998). En ésta, y en las
hembras de C. elatior, la variacién en e! tamafo de las palmas parece ser
independiente del nimero de flores producidas. En cambio, la relacién positiva
entre la produccion floral de los machos y |a longitud de! tallo de C. elatior puede
estar asociada al incremento de area foliar (estimada como hojas totales en pie) a
medida que los individuos crecen, lo cual puede aumentar la captacién de luz,
generando una mayor produccioén de carbohidratos, esto permitiria la formacién de
inflorescencias mas grandes, y por lo tanto, de mayor niimero de flores, causando
la asociacion positiva entre el tamafio y las flores. En este mismo sentido, el
aumento de hojas totales conforme incrementa e} tamano de las hembras, puede
explicar ia mayor produccién de frutos y el aumento de los eventos reproductivos a
medida que estos individuos crecieron, lo que posiblemente indica una asignacion
diferencial de recursos en relacién con el sexo de las palmas. Adicionalmente, la
produccién de flores estaminadas fue continua a través de los periodos anuales,
mientras que el desarrollo de los frutos se caracterizé por su variabilidad temporal.
Un comportamiento reproductivo similar se detectd en C. pinnatifrons. En ésta, las
hembras presentaron un patrén de ciclos reproductivos, que inician con la
produccion consecutiva de tres yemas, las cuales completan su desarrollo; las
siguentes cuatro no se desarrollan y un nuevo ciclo empieza con la octava yema.
El ciclo completo dura aproximadamente 36 meses y origina una produccion
continua y limitada de frutos maduros en la poblacién, la cual alcanza un pico de
productividad maxima cada tres afos. En C. efatior, la mayor proporcién de frutos
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en e ano de 1996, no puede explicarse por la produccion de inflorescencias de las
hembras, la cual es temporalmente constante. De esta manera, para elaborar
modelos predictivos de productividad reproductiva parece ser necesario considerar
a nivel individual, la produccién de infrutescencias en el afio anterior {Cunningham,
1997} y las inflorescencias en desarrolio {(Ataroff y Schwarzkopf, 1992).

En C. elatior, las fluctuaciones anuales en la produccién de frutos pueden
interpretarse como una evidencia det elevado costo que se requiere para producir
frutos. Esta estrategia parece ser exitosa en especies con restricciones
energéticas a la reproduccion. La asignacién limitada de recursos posiblemente es
compensada con la gran inversién temporal que se requiere desde la formacion de
las yemas hasta la produccion de inflorescencias, infrutescencias y frutos
maduros. Este lento desarrollo, provoca un patrén reproductivo plurianual, en el
que un mismo individuo puede presentar estructuras reproductivas de diferente
edad y estado de desarrollo.

Estos ciclos reproductivos prolongados se relacionan con patrones de
reproduccién supra-anual, la cual se caracteriza por la variacién en la intensidad
reproductiva entre los afios de mayor productividad, los que se alternan con
periodos sin actividad reproductiva o con produccion relativamente baja
(Murawski, 1995). La poblacién de C. elatior se reproduce anualmente, sin
embargo, al analizar la periodicidad reproductiva individual es notorio que la
mayoria de las palmas de ambos sexos produjeron inflorescencias o
infrutescencias sélo en uno de cuatro eventos posibles. En C. tepgjilote, este tipo
de reproduccién fue mas frecuente en las hembras que en los machos, 1o que se
atribuye a una menor asignacidn de recursos a la produccibn de flores
estaminadas en relacién a la costosa inversion de las hembras para el desarrollo
de los frutos. {Oyama, 1987). En esta especie, el 94% de los individuos se
reprodujeron, mientras que en C. elatior sélo el 27% produjeron estructuras
reproductivas, sefalando que la limitacién energética y el umbral fisiologico que se
requiere para asignar recursos a la reproduccion es mayor en C. elatior. En ésta,
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la formacion de inflorescencias e infrutescencias en un periodo reproductivo
posiblemente causa una disminucidén en las reservas almacenadas, lo cual
suprime la produccién de inflorescencias hasta que se restablecen l0s recursos
necesarios para el desarrollo de nuevas estructuras reproductivas (Oyama, 1987,
Ataroff y Schwarzkopf, 1992; Cunningham, 1997).

Dinamica pobtlacional

En general, los modelos matriciales que se han elaborado suponiendo que
las tasas de fecundidad y sobrevivencia a estadios especificos permanecen
constantes a través del tiempo indican que las poblaciones de plantas en selvas
himedas cambian a velocidades lentas o se encuentran cerca de un equilibrio
numérico (x=1). En Veracruz se ha estudiado !a dinamica de algunas poblaciones
de plantas. Entre éstas, el valor de A para Astrocaryum mexicanum varia entre
0.9890-1.0120 (Pifiero, et al., 1984); de (.9699 a 1.1232 para Chamaedorea
tepejitote (Oyama, 1987); entre 0.9928-1.0346 para Cecropia obtusifolia (Alvarez-
Buylla, 1994); de 1.0635 para Brosimum alicastrum (Peters, 1991); de 1.0085 para
Omphalea oleifera (Palomeque, 1988); de 0.891 a 1.228 para Aphelandra
aurantiaca (Calvo, 1989} y de 1.044 para Chamaedorea elatior (este trabajo).

Sin embargo, el ambiente en las selvas tropicales varia espacial y
temporalmente, por lo tanto, es de esperarse que estd dinamica influya en el
crecimiento diferencial de las poblaciones. En Cecropia obtusifolia (Alvarez-Buylia,
1994) y Calathea ovandensis (Horvitz y Schemske, 1986) que son plantas
demandantes de luz y en Aphelandra aurantiaca (Calvo, 1989), una especie
tolerante a la sombra, se han reportado variaciones importantes en A con respecto
a la heterogensidad ambiental causada por la formacién de claros. En el caso de
Astrocaryum mexicanum, la fecundidad, e! crecimiento y la mortalidad aumentan al
abrirse un claro en comparacion con lo observado en las fases regenerativas
maduras (Martinez-Ramos, et al, 1988). Sin embargo, estos cambios
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demograficos no tienen efectos importantes sobre la dindmica poblacional de esta
palma,

Las variaciones ambientales afectan de manera distinta a especies con
diferentes propiedades demogréficas. En las poblaciones de plantas con ciclos de
vida cortos A depende en mayor grado de la fecundidad y de la progresién en las
etapas tempranas del ciclo de vida. Este es el caso de Cecropia obtusifolia, que
depende de manera estricta de los claros para establecerse, crecer y reproducirse
(Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Por el contrario, en las poblaciones de
plantas con ciclos de vida prolongados A depende en mayor grado de la
sobrevivencia en la etapa adulta. En estas poblaciones la probabilidad que tienen
fos individuos juveniles y preadultos de transitar al estadio adulto es pequefia
puesto que las lasas de mortalidad son elevadas en las primeras fases del ciclo de
vida y el crecimiento de los individuos es muy lento; como ocurre en Astrocaryum
mexicanum (Martinez-Ramos, et al., 1988).

En el caso de C. elatior sera necesario evaluar la influencia de la variacién
espacial y temporal sobre el crecimiento poblacional y analizar la sensibilidad de
esta especie a cambios en la sobrevivencia, el crecimiento y la fecundidad debido
a que ain no hay predicciones teéricas ni de los efectos de la heterogeneidad
ambiental, ni de los parametros demograficos mas importantes, en la dinamica
poblacional de plantas trepadoras.
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IV Variacién y estructura genética de C. elatior

|ntroduccion

La composicién genélica de los individuos, las poblaciones y las especies
esta determinada por procesos historicos y ecolégicos. La variacién genética y su
estructuracién espacio-temporal son atributos compuestos que pueden ser
comparados entre poblaciones que difieren en historia y caracteristicas
ecoldgicas. Algunos de los procesos que determinan la estructura genética son el
flujo de genes, la endogamia y la deriva génica, los cuales pueden ser inferidos
mediante andlisis de biologia reproductiva y de variacion isoenzimética (Hamrick,
et al., 1979; Loveless, 1992; Murawski, 1995).

Los marcadores isoenzimaticos han revelado que las poblaciones naturales
tienen niveles sorprendentes de variacidn genética, siendo ésta la que determina
el potencial para el cambio evolutivo de las especies (Hamrick y Godt, 1990). El
mantenimiento de esta variacién dentro y entre poblaciones de plantas se
relaciona con atributos ecoldgicos y de historia de vida, de manera que las
poblaciones de una especie pueden tener diferentes grados de variacion genética
(Hamrick, et al., 1979; Loveless y Hamrick, 1984; Hamrick y Godt, 1990).

Loveless y Hamrick (1987), en un estudio de variacién y diversidad genética
de darboles tropicales, encontraron un resultado inesperado: las especies
polinizadas por viento presentaron mayores niveles de diferenciacion genética
interpoblacional que los arboles polinizados por animales. A partir de esta
evidencia, los estudios posteriores, aun escasos, sobre variacion genética de
plantas tropicales indican que debido a diferencias en densidad, dispersion y
sistemas reproductivos entre poblaciones de selvas tropicales y de bosques
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templados, no es posible predecir los niveles y distribucién de 1a variacion genética
de las plantas tropicales a partir de los patrones reportados para especies de
zonas templadas (Hamrick, et al., 1992; Hamrick y Murawski, 1991; Hamrick,
1994a).

El conocimiento de los patrones espaciales y temporales de la variacion
genética en las poblaciones tropicales ayudard a entender los procesos de
diversificacién, especiacion y adaptacion en selvas tropicales. Fedorov (1966) y
Ashton (1969) se basaron en percepciones diferentes, y a menudo contrastantes,
acerca de las formas de reproduccién y los patrones de flujo genético para explicar
'la especiacidon y la diversificacién de los arboles tropicales. Fedorov (1966)
propuso que la mayoria de las especies se autofertilizan, provocando endogamia;
este modelo predice alta diferenciacidn entre las poblaciones y distribucién
aleatoria de la variacidn genética. Esta hipdtesis es paralela a la teoria de
balances alternados de Wright (1932, 1978). De acuerdo con ésta, se presenta
una subdivision de la poblacién en grupos pequefios entre los cuales hay muy
poco flujo génico, lo que produce diferenciacion por deriva génica. En contraste,
Ashton (1969) minimizé e! efecto de la deriva, sugirié que, en la selvas, la mayoria
de arboles tienen fertilizacién cruzada; este modelo predice mucha variacién
dentro de las poblaciones y que esta distribucién esta correlacionada con algunos
parametros ambientales (Bawa y O’'Malley, 1987).

A pesar de las controversias generadas a partir de estos postulados, los
estudios de variacidn isoenzimatica de plantas tropicales incluyen algunas
centenas de especies, entre éstas, la mayoria son arboles nativos de América
Central (Hamrick, 1994a), ademds, las especies con baja densidad poblacional,
que son los principales constituyentes de la diversidad en las selvas himedas,
estdn subrepresentadas en estos estudios. De manera que aun es dificil
establecer generalizaciones sobre la variacion y la estructura genética de especies
tropicales. No obstante, las evidencias disponibles indican que los arboles
tropicales y los de bosques templados presentan niveles similares y elevados de
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variacidn genética, la cual reside principalmente dentro de las poblaciones,
existiendo baja diferenciacion entre éstas (Hamrick, 1994b).

Entre las investigaciones de variacién y estructura genética poblacional de
plantas que habitan en selvas himedas mexicanas estan incluidas las palmas
Astrocaryum mexicanum (Eguiarte, 1990; Eguiarte et al, 1992; 1993},
Chamaedorea tepgjilote (Otero, 1998) y Desmoncus quasillarius (Escalante et al.,
1998); y dos especies de arboles, Cecropia obtusifolia (Garay, 1991; Garay y
Alvarez-Buylia, 1997; Alvarez-Buylla, et al., 1996b), y Psychotria faxiucens (Pérez-
Nasser, 1990; Pérez-Nasser, et al., 1993). Las diferencias en algunos de los
atributos ecoldgicos de estas especies fomentaran el establecimiento de patrones
mas representativos de los niveles y distribucidn de la variacién genética para los
taxa tropicales, los cuales contribuiran a entender los procesos de diversificacién y
especiacion en las selvas himedas. Asimismo, ésta es la motivacion principal para
analizar la variaci6n y la estructura genética de Chamaedorea elatior, una paima
trepadora que por su baja densidad poblacional puede constituir un componente
representativo de muchas plantas que viven en la selva tropical himeda.

En este contexto, los objetivos de este trabajo son: 1) estimar los niveles de
variacidon genética poblacional de Chamaedorea elatior; 2) cuantificar la
distribucién de la diversidad genética dentro y entre poblaciones de C. elatior; 3)
caracterizar la estructura genética de esta especie; 4) determinar los niveles de
endogamia; 5) evaluar la diferenciacién entre poblaciones de C. efatior; y 6) inferir
la influencia de la endogamia, |a deriva génica y el flujo de genes en la distribucién
de la variacion genética de C. efatior.

ESTA TESIS N2 BIRE
SAUR BE (A BIBUGTECA

79



IV Variacion y estructura genética de C. elatior

Materiales y métodos

Se colectaron sistematicamente tres pinas de la hoja mas joven de 379
individuos de C. elatior distribuidos en 4 sitios, los cuales se denominaron Vigia 5,
La Torre, Limite Norte y Santa Marta. En los tres primeros, localizados en la
Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, se marcaron 175, 78 y 56 individuos,
respectivamente. Y por dltimo, se muestrearon 70 palmas en una poblacién de la
sierra de Santa Marta, Veracruz. Estas pinas se congelaron en nitrégeno liquido
(-196°C) para su conservacién y transpote al (aboratorio, donde fueron
almacenadas en un ultracongelador {-80°C).

Para estimar la variacion genética dentro y entre poblaciones de C. efatior
se utilizd la técnica de electroforesis horizontal en geles de almidén siguiendo los
protocolos de Vallejos (1983), Soltis y Soitis (1989), Wendel y Weeden (1988},
Murphy y sus colaboradores (1990) y Kephart (1990). Para extraer las enzimas,
las hojas se molieron en una mezcla formada por tres partes de fa solucién YO
(Yeh y O'Malley, 1980) y una de Veg H (Cheliak y Pitel, 1984). La preparacion de
esta solucidén de extraccion se especifica en el Apéndice 1. El tejido macerado se
absorhid en papel filtro y se almacené en el ultracongelador hasta su uso (entre 1
y 7 dias}.

Para obtener los genotipos de estas palmas se utilizaron 18 enzimas y tres
sistemas de soluciones amortiguadoras 1) sistema C (Stuber et al., 1988), 2)
sistema D (Stuber ef al., 1988) y 3) Sistema Morfolin-Citratos (Wende! y Weeden,
1989). 1) En el sistema C, la solucion del electrodo contiene 0.19 M de acido
bérico y 0.04 M de hidréxido de litio, y para el gel (11.5%"") se usaron 9 partes de
solucién trizma base {0.05 M de trizma base y 0.007 M de acido citrico) y una
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parte de la del electrodo. Las 10 enzimas que se resolvieron en este sistema son
diaforasa (DIA; C. E. 1.6.99), glucosa 6 fosfato deshidrogenasa (G6PD; C. E.
1.1.1.49), glutamato deshidrogenasa (GDH; C. E. 1.4.1.3), esterasa (EST; C. E.
3.1.1. ), leucina aminopeptidasa (LAP; C. E. 3.4.11.1), glutamato oxaloacetato
transaminasa (GOT; C. E. 2.6.1.1), peroxidasa catddica (CPX; C. E. 1.11.1.7),
peroxidasa anbdica (APX; C. E. 1.11.1.7), rubisco (RUB; C. E. 4.1.1.39) vy
menadion reductasa (MNR; C. E. 1.6.99.2). 2) El sistema D consiste de una
solucién de! electrodo de 0.07 M de L-Histidina y 0.007 M de &cido citrico, y el gel
(11.5%") se prepard con una dilucién 1:4 a partir de la solucion de! electrodo. Las
4 enzimas que se revelaron son malato deshidrogenasa (MDH; C. E. 1.1.1.37},
fosfoglucomutasa (PGM; C. E. 5.4.2.2), enzima malica (ME; C. E. 1.1.1.40) y
fosfoglucosa isomerasa (PGi; C. E. 5.3.1.9). 3). El sistema Morfolin-Citratos se
basa en una solucién del electrodo de 0.040 M de 4cido citrico y 0.068 M de N-3-
aminopropil morfolina y el gel (12%) se prepard con una dilucién 1:19 de la
solucién del electrodo. Se revelaron 4 enzimas: fosfatasa Acida (ACPH; C. E.
3.2.3.2), fosfogluconato deshidrogenasa (6PGD; C. E. 1.1.1.44), isocitrato
deshidrogenasa (IDH; C. E. 1.1.1.41) y sikimato deshidrogenasa (SDH; C. E.
1.1.1.25). En la mayoria de los casos, las formulas para la tincién de las enzimas
(ver el Apéndice 1) fueron modificadas cuantitativamente hasta obtener ja
resolucion optima de cada locus.

Los niveles de variacién genética dentro y entre las poblaciones de
C. elatior fueron estimados con las frecuencias alélicas obtenidas a partir de los
genotipos individuales analizados con el programa Biosys-1 (Swofford y Selander,
1981). A nivel intrapoblacional, se determind: 1) el nimero de alelos por locus, A;
2) el nimero efectivo de alelos por locus, A,, el cual se obtuvo mediante la férmula
As=1/Ep? (Nei, 1987); 3} el porcentaje de loci polimérficos, P, se estimé al dividir e
nimero de loci en los que la frecuencia del alelo mas comin no excede 0.95 entre
el nimero total de loci (Hartl y Clark, 1989); 4) el nimero promedio de alelos por
locus polimarfico, Ay, 5) el nimero efectivo de alelos por locus polimérfico, Aep; 6)

la heterocigosidad observada, H,, se obtuvo contando directamente el ndmero
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individuos heterdcigos por locus; 7) la heterocigosidad esperada, H,, se calculd
para cada locus polimérfico y cada subpoblacién mediante la férmula He=1-p7,

donde p; es la frecuencia de cada uno de los alelos presentes en el locus (Levens,
1949; Nei, 1987).

Los indices de fijacién o coeficientes de endogamia, F, que miden el exceso
de individuos homadcigos debidos a apareamientos no al azar, se estimaron para
cada uno de los loci polimérficos y cada sitio de muestreo con la férmula
F= (He-Ho)He (Wright, 1921). La significancia de las diferencias entre las
frecuencias observadas y las esperadas en el equilibrio de Hardy-Weinberg se
evalué con X?= F?N(k-1), gl= [k{k-1)}/2; N= tamafio de la muestra y k= nimero de
alelos (Li y Horvitz, 1953).

Las desviaciories de las frecuencias genotipicas observadas con respecto a
las esperadas en el equilibric de Hardy-Weinberg para cada locus en cada
subpopblacién también se analizaron con pruebas de X? de bondad de ajuste
utilizando la férmula de Levene {1949) y la correccién de Yates. La confiabilidad
de esta prueba se reduce a medida que aumentan las clases genotipicas con
bajas frecuencias esperadas (Sokal y Rohlf, 1981). Por lo tanto, para incrementar
el grado de confianza se repiti® la prueba reagrupando todos los genotipos en tres
clases 1) los homdcigos para el alelo mas comun, 2) los heterdcigos para el alelo
comuin y cualquier otro alelo y 3} cualquier otra combinacion.

La diversidad genética, o la proporcion de loci heterdcigos esperados en un
individuo seleccionado al azar, dentro y entre las poblaciones de C. elatior fue
estimada para cada locus polimorfico en tres niveles, 1) la poblacion total (Hy), 1)
dentro de las subpoblaciones {Hs) y 3) entre las poblaciones (Dst y Gsr}. Donde
He=1-2 p’ representa la proporcién de variacion compartida entre las
subpoblaciones; Dsr es la diversidad génetica entre las subpoblaciones; Gsr es el
coeficiente de diferenciacién genética. Estos componentes son sumatorios {Nei,
1987), de manera que Hy= Hg+Dsr, ¥ Ggr= (Hr-Hs}Hr =Dsr/Hr. Gst se aproxima a
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1 si la mayor parte de la diversidad genética se distribuye entre las
subpoblaciones, en cambio, si se acerca a 0 indica una baja diferenciacién entre
las subunidades.

Adicionalmente, los estadisticos Fis, Fst y Fir (Wright, 1951} fueron
calculados para caraclerizar la estructura genética poblacional de C. elatior a tres
niveles jerarquicos, individuos, subpoblaciones y la poblacién total. Fis y Fir miden
la reduccion de individuos heterocigos dentro de una subpoblacién y en la
poblacion total causados por apareamientos no al azar entre los individuos en
relacion a los heterdcigos esperados si todos los apareamientos se realizaran al
azar, y si ademas, la poblacién no estuviera subdividida, respectivamente. Fig y Frr
pueden tener valores negativos si hay exceso de heterdcigos y positivos cuando
hay exceso de individuos homdcigos. Las diferencias significativas de cero, valor
esperado en el equiibrio de Hardy-Weinberg, se determinaron mediante X2=
F?N(k-1), gi= [k{k-1)}/2, donde N= tamaio de la muestra y k= nimero de alelos (Li
y Horvitz, 1953}, Fst mide la diferenciacion entre las subpoblaciones; presenta
valores entre 0 y 1, si las frecuencias alélicas son idénticas entre las
subpoblaciones o cuando existen alelos alternativos fijos entre éstas,
respectivamente. Las diferencias significativas entre los valores estimados y los
esperados en el equilibrio se establecieron at calcular X?= 2NFst(k-1), gl= [(k-1)
(s-1)); s= nimero de subpoblaciones (Workman y Niswander, 1970).

El grado de subdivision entre las subpoblaciones también se evalué con
base en |a significancia de ia heterogeneidad de las frecuencias alélicas para cada
locus mediante una prueba de X? para una tabla de contingencia de M x N
utitizando la férmula de Pearson, donde M es el nlimero de poblaciones y N el
numero de alelos (Swofford y Selander, 1981).

La diferenciacién entre pares de subpoblaciones se determind con medidas

de identidad y distancia genética de Nei (1972; 1978). La identidad genética
estandar de Nei (1972) entre dos subunidades de la pablacién se define como
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= J,‘,,/(J,(J,,)”'2 donde Jxy es la probabilidad de escoger un par de alelos idénticos,
uno de la subpoblacion X y otro de la Y (Jxy= Zpipiy). Jx ¥ Jy son las probabilidades
de escoger un par idéntico dentro de cada subpoblacion (Je= Zpi’x v Jy= 2pi).
Este parametro fluctia entre 1 y 0. La distancia genética (D) se estimé a partir de
I, como D= -loge | (Nei, 1978), cuyos valores van de O a infinito. Entre dos
subpoblaciones, 1=0 implica la ausencia de alelos compartidos entre éstas;
mientras que 1=1 y D=0 si ambas tienen idénticas frecuencias alélicas en todos los
loci. Los promedias aritméticos de identidad genética de todas las combinaciones
pareadas entre subpoblaciones se utilizaron para construir un dendrograma
mediante el método de ligamiento promedio no ponderado, UPGMA (Sneath y
Sokal, 1973).

El flujo de genes entre las subpoblaciones, Nm, se determindé de manera
indirecta utilizando dos parametros de diferenciacién genética, Fst y Gsr, mediante
la férmula Nm= [(1/Fst 0 Gsr)-1)/4 (Wright, 1951), asumiendo que el flujo de genes
es alto si Nm>1 (Wright, 1931; Slatkin, 1985). Estos parametros generan la
estimacidon mas robusta de Nm (Slatkin y Barton, 1989), la cual permite deducir la
magnitud de la dispersién de genes a partir de la distribucién espacial de los alelos
entre las subpoblaciones (Neigel, 1997).
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IV Variacién y estructura genética de C. elatior

Resultados

Variacion genética

En total, se registraron 108 alelos en 31 loci que codifican para 18 enzimas
en 253 palmas de cuatro poblaciones de C. elatior. Entre éstas, el numerg
promedio de individuos analizados fue de 67 en Vigia 5, 38 en La Torre, 25 en
Limite Norte y 33 en Santa Marta. Entre las enzimas, ocho mostraron un locus
cada ung, en siete (6PGD, PG!, MDH, RUB, LAP, PGM y MNR) se detectaron 2
loci y en las otras tres (ACPH, DIA y EST) se observaron 3 loci. En el caso de los
alelos, el nimero varié entre las poblaciones y los loci. De éstos, nueve
presentaron 3 alelos, y otros nueve loci poseen 4 alelos cada uno. Hay seis loci
con 2 alelos, cinco tienen 5 alelos, se encontré un locus con 1 atelo y otro con 7
alelos. Entre las poblaciones, el nimero observado de alelos {A) por locus fue, en
promedio, igual a 2.71, con un intervalo de 2.55 a 2.93. El valor mas alto
corresponde a Vigia 5, donde se detectaron 91 alelos; hay 86 en Santa Marta, 80
en Limite Norte y 79 en La Torme. Asimismo, el nimero efectivo de altelos (Ae)} por
poblacién fluctu entre 1.60 y 1.70, siendo en promedio de 1.63. En la mayoria de
los loci, A, fue menor que A, indicando que la diversidad alélica se debe a la
presencia de alelos que se encuentran en bajas frecuencias y al predominio de un
alelo en un locus entre las poblaciones. En el Cuadro 1 se presenta el tamaio de
muestra y el nimero de alelos (A y Ag} para cada locus en las cuatro poblaciones
de C. elatior.

Las frecuencias alélicas de los 31 loci para las cuatro poblaciones de
C. elatior se presentan en el Cuadro 2. Estos valores revelaron un alto porcentaje
de loci polimérficos. Entre todos los loci, Unicamente DIA-3 y RUB-1 resultaron
monomérficos en todas las poblaciones, En cada una de éstas, varia el nimero de
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estos loci. De esta manera, se detectaron ocho loci monomérficos en La Torre,
cinco en Limite Norte, cinco en Santa Marta y cuatro en Vigia 5. Mientras que hay
once enzimas (ACPH, SDH, G6PD, GDH, MDH, PGl, PGM, APX, ME, MNR y
EST) formadas tnicamente por loci polimérficos. Estas enzimas incluyen 19
(86.36%) delos 22 loci que son polimorficos en las cuatro poblaciones. Entre

Cuadro 1. Tamaio de muestra (N), nimero observado de alelos (A} y nimero efectivo
de alelos (Ac} en 31 loci de C. elatior. Se presentan los valores de las cuatro
localidades: Vigia 5 (V5), La Torre (To), Limite Norte (LN) y Santa Marta (SM).

Locus Pablacicnes
Vs To LN SM V5 To LN SM Vs To LN SM
N A Aq
ACPH-1 34 18 14 7 120 113 132 178

ACPH-2 58 27 25 17
ACPH-3 74 47 31 49
6PGD-1 30 17 24 12
6PGD-2 43 a3 28 33

343 383 373 239
212 199 239 216
152 100 184 1.00
1.34 1.66 137 2.00

IDH 50 29 26 31 1.37 1.00 170 1.84
SDH 71 43 30 36 1.34 1.2 152 1.46
GePD BS 45 29 41 1.20 134 127 204
GDH &5 42 25 33 259 254 172 216
LAP-1 21 8 20 6 100 100 100 195

1.35 1:50 1.41 1.62
256 234 2147 232
148 132 147 178

LAP-2 100 47 31 43
MDH-4 107 57 a1 52
MDH-5 105 56 3¢ 56

PGI-1 86 52 29 47 171 171 158 177
PGI-2 83 50 25 44 129 113 132 194
PGM-1 47 a7 21 39 229 208 141 223
PGM-2 k| 45 33 43 181 177 143 115
DIA-1 | 24 18 13 149 160 112 145
DIA-2 36 14 21 26 134 100 115 144
DIA-3 12 18 14 4 100 100 107 1.00
GOT-2 100 57 a3 51 1.24 109 109 1.08
APX 104 57 33 53 235 218 227 3.02
CPX 107 57 33 49 100 102 100 118
RUB-1 104 57 33 51 1.00 100 100 100
RUB-2 32 4 6 26 133 160 180 100
ME a6 26 9 26 240 390 261 143
MNR-1 24 27 15 5 160 162 209 192
MNR-2 103 54 32 26 115 120 125 1,386
EST 91 48 28 13 118 126 137 149
EST-2 76 32 33 28 1.76 164 166 159

ummmmmu—-nhm—&maammqam—ummmmuuam
QNMMUUN—‘NUN-‘—“MW&)@UO&N-‘QNA—‘N—iM&N
UNM@ALM—-‘bNNNNWUNMm&NAUNhMMNuAM
uAmumu-tamam-ﬁawomammhmmwwammdubu

EST-3 93 52 29 43 177 161 181 229
Promedic 67.39 38 2545 3255 293 2.55 2.58 2.77 1.62 1.61 1.60 1.70
Erven patandar  25.47 1293 :1.38 2293 0.2 +0.2 0.2 0.2 20,10 013 =010 :0.09
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Cuadro 2. Frecuencias alélicas para 31 loci en cuatro poblacionas de
C. elatior localizadas en |a selva de Los Tuxtlas, Veracruz.

Locus Poblaciones
dlelos  Vigia 5 LaTorre  Limite Norte Santa Marta
ACPH-1 1 0912 0.938 0.857 0.714
2 0.059 0.063 0.143 0.214
3 0.029 0.000 0.000 0.000
4 0.000 0.000 0.000 0.071
ACPH-2 1 0.198 0.204 0.260 0.118
2 0.319 0.259 0.280 0.588
3 0.371 0.333 0.320 0.235
4 0.112 0.204 0.140 0.000
5 0.000 0.000 0.000 0.059
ACPH-3 1 0.588 0.543 0.435 0.449
2 0.351 0.457 0.468 0.510
3 0.061 0.000 0.097 0.041
&6PGD-1 1 0.100 0.000 0.354 0.000
2 0.800 1.000 0.646 1.000
3 0.100 0.000 0.000 0.000
6PGD-2 1 0.151 0.227 0.161 0.182
2 0.849 0.742 0.839 0.667
3 0.000 0.030 0.000 0.152
IDH 1 0.160 0.000 0.288 0.645
2 0.840 1.000 0.712 0.355
SDH 1 0.007 0.023 0.017 0.000
2 0.028 0.000 0.117 0.028
3 0.042 0.047 0.067 0.083
4 0.859 0.907 0.800 0.819
5 0.063 0.023 0.000 0.069
G6PD 1 0.024 0.000 0.000 0.000
2 0.912 0.933 0.879 0.622
3 0.065 0.067 0421 0.317
4 0.000 0.000 0.000 0.061
GDH 1 0.323 0.345 0.140 0.474
2 0.500 0.500 0.740 0.487
3 0177 0.155 0.120 0.038
LAP-1 1 1.000 1.000 1.000 0.583
2 0.000 0.000 0.000 0.417
LAP-2 1 0.845 0.787 0.823 0.744
2 0.155 0.213 0177 0.256
MDH-4 1 0.224 0.219 0.210 0.212
2 0.018 0.009 0.0186 0.019
3 0.542 0.588 0.629 0.596
4 0.215 0.184 0.145 0.173
MDH-5 1 0.048 0.045 0.017 0.000
2 0.029 0.009 0.033 0.018
3 0.819% 0.866 o7 0.723
4 0.019 0.000 0.000 0.000
5 0.029 0.027 0.033 0.027
6 0.052 0.045 0.100 0.188
7 0.005 0.009 (0.000 0.045
PGI-1 1 0.256 0.173 0.241 0.319
2 0.721 0.740 0.759 0.681
3 0.023 0.087 0.000 0.000
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Cuadro 2. (continuacién...)

PGl-2

PGM-1

PGM-2

DiA-1

DIA-2

DIA-3

GOT-2

APX

CPX

RUB-1
RUB-2

ME

MNR-1

MNR-2

EST-1

EST-2

EST-3

N L h PN AGN BRIV AAUNANEARINDRN AN EONSUNSARAABWR N =NRWN RGO ROR =

0.904

0 000
0.000
0.511
0.415
0.064
0.011
0.211
0.711
0.056
0.021

0 793
0.207
0.056
0.042
0.861
0.042
0.000
0.000
1.000
0.015
0.895
0.080

0.313

0 273
0.727
0.000
0.759
0.207
0.034

0.693
0.057
0.114
0.136
0.372
0.551
0.077

0 035
0.930
0.035
0.000

0 808
0.192
0.000
0.058
0.827
0.038
0.077
0.000
1.000
0.029
0.971
0.000
0.330
0.377
0.283
0.009
0.918
0.082
1.000
0.c00
1.000
0.000
0.058
0.000
0.827
0.115
0.000
0.000

0 400
0.000
0.000
0.846
0.135
0.019
0.077
0.808
0.115
0018
0.196
0.768
0.018
0.593
0.233
0.174



los siete loci restantes restantes, IDH, DIA-2 y RUB-2 son polimérficos en tres
localidades, 6PGD-1 en dos y LAP-1, GOT-2 y CPX en una poblacion. Esta
informacion se detalla en el Cuadro 3.

Cuadro 3. Nimero de loci polimérficos* para 18 enzimas
registradas en cuatro poblaciones de C. elatior.
Se indica el nimero total de loci en cada enzima.
Loci polimorficos por poblacién
Enzima Nomero Vigia5 LaTorre Limite Santa

de loci Norte Marta

1} ACPH 3 3 3 3 3
2} 6PGD 2 2 1 2 1
3) IOH 1 1 0 1 1
4) SDH 1 1 1 1 1
5) G6PD 1 1 1 1 1
§) GOH 1 1 1 1 1
7] LAP 2 1 1 1 2
8) MDH 2 2 2 2 2
9 PGl 2 2 2 2 2
10) PGM 2 2 2 2 2
11) DIA 3 2 1 2 2
12) GOT 1 1 0 0 0
13) APX 3 i 1 1 1
14) CPX 1 0 0 0 1
15) RAuUB 2 1 1 1 0
16) ME 1 1 1 1 1
17} MNR 2 2 2 2 2
18) EST 3 3 3 3 3

Total kil 27 23 26 26

* Un locus se considera polimérfico cuando la frecuencia del alelo més
comin no excada 0.95.

El porcentaje de loci polimérficos {P) promedio para C. efatior fue de 82.26,
fluctuando de 74.19 en La Torre a 87.09% en Vigia 5. Entre éstos loci, ¢l nimero
promedio de alelos por locus polimérfico (Ap) para las cuatro poblaciones fue igual
a 3.04, siendo 1.77 el namero promedio efectivo de alelos por locus polimérfico
{Aep) entre las cuatro localidades de esta especie. Los valores de P, A, y A para
cada uno de los sitios muestreados se presentan en el Cuadro 4.

La heterocigosidad esperada (Ho) para C. elatior fue mayor que la

observada (H,), sefialando una deficiencia de individuos heterdcigos. El valor
promedio de H, entre las poblacicnes fue de 0.316, con un intervalo de 0.285 a
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0.357, y el de H, fue de 0.173 {0.156 a 0.210), siendo en la poblacién Santa Marta
donde se registraron los valores mas altos (Cuadro 4).

Cuadro 4. Variabilidad genética en 31 loci en cuatro poblaciones de C. efatior. Se
presentan los promedios poblacionales del porcentaje de loci polimorficos’ (P), el
nimero de alelos por locus polimérfico (Ap), €l nimero efectivo de alelos por locus
polimérfico {Aep), la heterocigosidad observada (Ho) y la heterocigosidad esperada®
(He). Se indican los errores estandar.

Poblacion P(%) Ay Ag H, H,
1) Vigia 5 B7.09 3.19:0.23 1.710.11 0.156+0.029 0.309:0.036
2}La Torre 74.19 3.04:0.24 1.82:0.18 0.16120.032 0.285+0.042
3) Limite Norte 83.87 2.8110.18 1.71+0.11 0.165+0.027 0.314:0.036
4) Santa Marta 83.87 3.08+0.17 1.84+0.08 0.210+0.033 0.357+0.037

! Uin locus se considera polimérfico cuando ia frecuencia del alelo mas comin no excede 0.95.
2 Los valores esperados en Hardy-Weinberg (H-W) se calcularon segin el método no sesgado de Levene (1949).

A partir de las estimaciones de H, y H, se calcularon 102 indices de fijacion
a nivel de loci y un coeficiente de endogamia para cada uno de los cuatro sitios
muestreados de C. elatior (Cuadro 5). Los heterdcigos observados concuerdan
con los esperados en Hardy-Weinberg en 40 loci. Entre éstos, sblo ACPH-2,
6PGD-2, MNR-t v MNR-2 se encuentran en equilibrio en las cuatro localidades.
En contraste, se detectaron deficiencias de heterdcigos en 62 loci, cuyos indices
de fijacion fueron significativamente mayores de cero. De éstos, en cinco loci
(ACPH-3, PGI-1, PGM-1, DIA-1 y EST-3) H, fue mayor que H, en todos los sitios
de observacién. Estos difieren en el nimero de loci con déficit de heterécigos. De
éstos, se registraron 22 (81.5%) en Vigia 5, 14 (60.9%) para La Torre, 11 (57.7%)
en Santa Marta y 15 (42.3%) en Limite Norte. Sin embargo, los coeficientes de
endogamia calculados para cada una de las localidades, a partir de las
heterocigosidades promedio, fueron significativamente mayores de cero en todos
los casos, sugiriendo un exceso de individuos homocigos en estas subpoblaciones
de C. elatior.
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Cuadro 5. indices de fijacién (F) para cada locus polimérfico en cuatro
poblaciones de C. elatior. Las desviaciones significativas de las
frecuencias observadas con respecto a las esperadas se
denotan con asteriscos. *** P<0.001; ** P <0.01; * P<0.05.

Locus Poblacion

Vigia 5 La Torre Limite Norte  Santa Marta
ACPH-1 1.00™* 1.00* 0.44 0.08
ACPH-2 0.03 0.06 0.04 0.31
ACPH-3 0.41% Q.87 Q.73+ 0.59*
6PGD-1 081%™ 0.73*
6PGD-2 0.20 -0.13 0.35 0.22
IDH 1.0Q%** Q.91+ 0.8+
SDH 0.89% 0.73 0.33 0.74%*
G6ePD 0.50% -0.05 -0.12 0.48**
GDH 0.75%* Q.49 0.24 Q.5
LAP-1 0.68
LAP-2 0.35%* 012 0.24 0.03
MDH-4 0.21* 0.27* 0.29 0.33%
MDH-5 0.47% 0.35** 0.28 Q.52
PGl 0.94"* Q.95+ 0.81+ 0.810*
PG!-2 0.5g% -0.04 0.19 0.26
PGM-1 Q.74+ 0.90** 0.52* 0.59+
PGM-2 0.53* 0.70*** 0.21 0.31*
DIA-1 0.49™ 0.56 1.00% 0.76™
DIA-2 0.78%* 0.65" 0.63
GOT-2 0.43*+*
APX 0.50% 042 0.73++* 0.22
CPX 0.46**
RUB-2 0.63%* 1.00* 1.00*
ME Q.72 0.40 1.00%* 0.870*
MNR-1 -0.30 -0.24 0.26 -0.50
MNR-2 -0.07 -0.09 -0.09 -0.14
EST-1 0,355 0.08 0.35 0.32
EST-2 0.21 0.45* 0.10 0.34
EST-3 0.56** 0.60** 0.64"* 0.63"™
F poblacional  0.49*** 0.43* 0.47* 0.41*

Adicionalmente, estas desviaciones de H, con respecto a H, para cada

tocus se ratificaron casi totalmente con pruebas de X? de bondad de ajuste y
mediante el andlisis de los genotipos reagrupandolos en tres clases (Apéndice 2,
Cuadro A).
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Estructura genética

Las estimaciones de diversidad genética (Nei, 1973; 1987) para todos los
joci polimérficos de la pablacién de C. elatior se muestran en ¢l Cuadro 6. La
diversidad de genes en la poblacion total {Hy) es moderadamente alta, siendo el
promedio igual a 0.354, con un intervalo de 0.045 en el locus CPX a 0.719 en
ACPH-2. La diversidad dentro de las subpoblaciones también es alta (promedio

Cuadro 6. Estadisticos de diversidad genética de Nei y de F de Wright para 29 loci
polimériicos de Chamaedorea elatior, *** P<0.001; ** P <0.01; * P<0.05.

Locus Diversidad genética Estadisticos F

Hs DsT HT @GsT FIS FIT FsT
ACPH-1 0.241 0.013 0.254 0.050 0.408"* 0.438**  0.050"
ACPH-2 0.690 0.029 0.719 0.040 0.085 0.122 0.040**
ACPH-3 0.535 0.009 0.544 0.017 0.645%+= 0.651*  0.016*
6PGD-1 0.199 0.045 0.244 0.184 0.760** 0.804* 0.184**
6PGD-2 0.356 0.010 0.366 0.028 0.131 0.155 0.028*
IDH 0.284 0.113 0.397 0.284 0.909%* 0.935++ D.284%*
SDH 0.272 0.005 0.276 0.016 0.640* 0.646* 0.017*
G6PD 0.252 0.028 0.280 0.100 0.282% 0351+ Q097
GDH 0.544 0.028 0.572 0.049 0.552 0.574**  0.049™
LAP-1 0.122 0.065 0.187 0.349 0.657%* 0.777  (.349™
LAP-2 Q.317 0.003 0.320 0.009 0.161* 0.168* 0.009
MDH-4 0.573 0.002 0.574 0.003 0.267" 0.269***  0.003
MDH-5 0.332 0.008 0.340 0.024 0412 D.424*+  0.020™
PGI-1 0.407 0.005 0.412 0.012 0.879 0881  0.012
PGl-2 0.254 0.016 0.269 0.059 0.254* 0.298*  0.059*
PGM-1 0.481 0.052 0.533 0.098 0.700™ 0.730™  0.097***
PGM-2 0.329 0.013 0.342 0.038 0.483™* 0.503**  0.038%*
DiA-1 0.280 0.011 0.230 0.036 0.630** 0.643**  0.037
DIA-2 0.173 0.008 0.180 0.042 0.683* 0.696™* 0.040*
GOT-2 0,105 0.002 0.106 0.014 0.253 0.267*  0.019*%
APX 0.586 0.025 0.611 0.041 0.452* 0.474™  0.0410*
CPX 0.042 0.003 0.045 0.061 0.407** 0.439~*  (0.053"™
RUB-2 0.267 0.126 0.393 0.320 0.912% 0.940™  0.320"
ME 0.561 0.052 0.612 0.084 0.703%* 0.728™  0.084%
MNR-1 0.440 0.011 0.451 0.025 -0.241 -0.210 0.025
MNR-2 0.190 0.002 0.192 0.010 -0.118 -0.108 0.009
EST-1 0.238 0.004 0.242 0.015 0.270* 0.281 0.015
EST-2 0.398 0.003 0.401 0.008 0.261%* 0.267* 0.007
EST-3 0.440 0.010 0.449 0.022 0.605* 0.614*  Q.022*
Promedio 0.331 0.023 0.354 0.065 0.442%* 0.479*  0.065"™
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de Hs=0.331), lo que indica que las cuatro localidades comparten una gran
proporcidn de la variacion total. La mayor estimacion de Hs se reqistrd en el locus
ACPH-2 (0.690) y la menor en CPX (0.042). En todos los loci, Hs fue mayor que la
diferenciacién absoluta entre las subpoblaciones (Dsr}, cuyo promedio fue de
0.023, con un intervalo de 0.002 a 0.126 (Cuadro 6). En C. elatior, el coeficiente de
diferenciacién relativa (Gsr) indica que entre las subpoblaciones se distribuye el
6.5% de la diversidad de genes, por lo tanto, la mayor parte de ésta (93.5%) se
puede encontrar en cualquiera de los sitios de muestreo. Los valores de Gsr de
Nei concuerdan con los de Fsr de Wright, los cuales variaron entre 0.016 en
ACPH-3 y 0.349 en LAP-1. Las estimaciones de Fsr. Fir y Fis difieren
significativamente de cero (P<0.05) en 21 (72.4%), 25 (86.2%) y 25 (86.2%) loci,
respectivamente (Cuadro 6). Asimismo, al analizar el promedio de los 29 loci
polimérficos para cada uno de estos tres estadisticos se detectaron diferencias
altamente significativas (P<0.001) en la poblacién de C. elatior. Estos resultados
indican un exceso de individuos homécigos con respecto a los que se esperarian
si los apareamientos ocurrieran al azar dentro de las subpoblaciones y en la
poblacién total; ademas revelan que el 6.5% de la varianza total de las frecuencias
alélicas se debe a diferencias entre las subpoblaciones.

Al evaluar el grado de subdivisién entre los sitios, con una prueba de X2
para una tabla de contingencia construida con et nimero de subpoblaciones y el
de alelos, se encontré que la heterogeneidad de las frecuencias alélicas es
altamente significativa (promedio: X*=872.8, g. 1.=231, P=0.000009). Adicional-
mente, las identidades genéticas de Nei {1972) calculadas para cada una de las
seis posibles comparaciones pareadas entre las subpoblaciones sefialaron altos
valores de similitud en las frecuencias alélicas (Cuadro 7), siendo el promedio de
0.958. Las mayores distancias genéticas se registraron en las tres combinaciones
formadas entre Santa Marta y cualquiera de los tres sitios muestreados en |2 selva
de la Estacién (Cuadro 7). De éstos, Limite Norte presenté menor similitud con
Vigia 5 y La Torre en relacion a la que éstas dos subpoblaciones comparten entre
si (Figura 1).
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Cuadro 7. Identidades genéticas (Nei, 1972)' y distancias genéticas
(Nei, 1978)° para los seis pares
C. efatior. 'Abajo de la diagonal;

g

osibles de subpoblaciones de
arriba de la diagonal.

Poblacién Vigia 5 La Torre Limite Norte  Santa Mana
Vigia 5 0.004 0.027 0.039
La Torre 0.990 0.022 0.051
Limite Norte 0.966 0.969 0.061
Santa Marta 0.953 0.940 0.928
0.90 0.92 0.94 0.96 0.98 1.00
l | 1 1 ! |
I 1 1 I { 1
Correlacién cofenédtica = 0.935
p— Vigia 5
b La Torre
Limite Norte
Santa Marta
| 1 ] ] 1 ]
I I | | 1 1
0.90 0.92 0.94 0.96 0.98 1.00

Figura 1. Dendrograma de identidad genética de Nei (1972), construido mediante
UPGMA, para cuatro subpoblaciones de C. elatior en Los Tuxtlas, Veracruz.

Entre las subpoblaciones de C. elatior, €! flujo de genes promedio estimado
con los valores de Gst y de Fsr de los 29 loci polimérficos fue de 3.60, en ambos
casos; con valores que fluctian desde 0.47 en el locus LAP-1 hasta 82.70 y 83.08
en MDH-4 (Cuadro 8).
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Cuadro 8. Estimadores del flujo de genes
entre cuatro subpoblaciones de
C. elatior en Los Tuxilas.

Locus Nm (GsT) Nm (Fs1)
ACPH-1 4.79 475
ACPH-2 6.00 6.00
ACPH-3 14.63 15.38
6PGD-1 1.1 1.11
6PGD-2 8.70 8.68
IDH 0.63 0.63
SDH 15.00 14.46
G6PD 2.26 2.33
GOH 4.85 4.85
LAP-1 0.47 0.47
LAP-2 27.09 27.53
MDH-4 82.70 83.08
MDH-5 10.22 12.25
PGI-1 20.89 20.58
PGi-2 4.01 3.99
PGM-1 2.30 2.33
PGM-2 6.39 6.33
DiA-1 6.63 6.51
DIA-2 572 6.00
GOT-2 17.25 12.91
APX 582 5.85
CPX 385 4,47
RUB-2 0.53 0.53
ME 272 273
MNR-1 9.72 9.75
MNR-2 24.09 27.53
EST1 15.95 16.42
EST-2 32.33 35.46
EST-3 11.36 11.11
Promedio 3.59 3.59
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IV Variacion y estructura genética de C. elatior

Discusion
Variacion genética

C. elatior contiene mayores niveles de variacidn genética (especie:
P=83.87%, A=3.48, A.=1.64 y H,=0.331; poblacién: P=82.26%, A=2.71, A,=1.63y
H.=0.316} que los promedios reportados por Hamrick y Godt (1990) para 449
especies de plantas. Entre éstas, P= 50.5%, A=1.96, A.=1.21 y H.=0.149 a nivel
de especie; y P=34.2%, A=1.53, A.=1.15 y H,=0.113 a nivel poblacion (Hamrick y
Godt, 1990). Asimismo, al considerar solamente aquellos atributos ecoldgicos de
las plantas que se han asociado con los méximos niveles generales de variacién
genética (Cuadro |) es posible notar que, en todos los casos, los promedios
estimados para C. efatior son mayores.

Cuadro L. Caracteristicas que se han asociado con los maximos niveles
de variacién genética para las plantas en general.
Valores tomados de Hamrick y Godt (1990}.

Avributes _Estimadores de i variacién ggnética
P(%) A Ae He

Categoria taxondmica:

gimaospermas 577 193 1.21 0.160
Forma de vida:

lefiosas de vida larga 50.0 1.79 1.21 0.149
Extensién geogréafica:

arnplia 430 1.72 1.23 0.159
Distribucidn regional;

boreal-templada B4.5 2.08 1.25 0.184
Sistema reproductivo

mixto-viento 54.4 1.99 1.28 0.198
Dispersitn de semillas

adhesion 1.20

ingeridas 0128

viento 428 1.70
Modo da reproduccién

sexual 34.9 153 1.16 0.114
Estado sucesional

tardio 439 1.67 1.18 0.133

96




Ademas, los niveles de variacién genética reportados por Loveless y
Hamrick (1987) para las ocho especies tropicales mas polimbriicas entre los
arboles estudiados en la Isla Barro Colorado, Panama, son en general, menores
(promedios P=65.6%, A=2.02, A,=1.48y He=0.240) que los de C. efatior. De estas
plantas, solo Alseis blackiana, un arbol bisexual polinizado por insectos y con
dispersion anemdfila, presenta mayor grado de variacion genética (P=89.7%,
A=2.64, Ae=1.78 y H.=0.374) que C. elatior.

Diversas condiciones experimentales pueden afectar los niveles de
variacion genética detectados mediante marcadores isoenzimaticos, por lo que
sblo es recomendable realizar comparaciones si los genotipos fueron obtenidos
con los mismos métodos (Nei, 1987; Hartl y Clark, 1989; Ward, ef af., 1992). En
consecuencia, para validar un andlisis comparativo de la variacién genética de
C. elatior se realizaron ensayos simultdneos, con métodos y criterios homogéneos
para ésta y otras dos especies del género Chamaedorea, C. tuerckheimii ¥
C. tepejilote (Luna y Oyama, datos no publicados). En esta Ultima se registraron
los valores més altos de variacién (A=2.86, P=90.69, He=0.41) vy en
C. tuerckheimii, los menores (A=2.37, P=64.10, He=0.25), Este gradiente de
variacion genética puede explicarse por diferencias en algunos de los atributos
ecoldgicos de estas palmas (Hamrick et al., 1979; Loveless y Harmrick, 1984;
Loveless, 1992), como distribucién geografica (Hodel, 1992; Henderson, 1995),
densidad poblacional (Oyama, 1984; 1992), frecuencia de individuos y eventos
reproductivos {Oyama 1987, 1990; ver Capitulo Hll), formas de vida (Aguilar, 1986;
Hodel, 1992; Henderson,1995) y por la influencia de la distribucion espacial en la
dispersién de semiflas. No obstante, estas especies contienen mayores niveles de
variacién genética que los promedios reportados para las plantas en general, lo
que, adicionalmente, puede atribuirse a la fecundacion cruzada debida al
dioicismo (Bawa, 1985) y a que son perennes de vida larga (Hodel, 1992).
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De manera similar, en las 12 especies estudiadas del género Stemonoporus
se observaron niveles de heterocigosidad excepcionalmente altos en relacion con
los de otros arboles tropicales (Murawski, 1995). Estos valores, que fluctdan entre
0.159 y 0.509 (promedio 0.301), resultan sorprendentes debido principalmente ala
distribucién restringida de muchas de estas especies (Murawski y Bawa, 1994). El
mantenimiento de estos elevados niveles de polimorfismo genético se ha atribuido
a factores histdricos, hibridizacién, grandes distancias de dispersién de polen,

apomixis y retencién de polimorfismos ancestrales (Murawski, 1995).

Estructura genética

La estructura genética depende de la interaccion de diferentes factores y de
su importancia en relacion a la escala espacial (Heywood, 1991, Epperson, 1995;
Epperson y Li, 1997). En C. elatior, a primera vista pareciera existir una
contradiccion entre los altos niveles de variacion genética y los de endogamia, y
entre ésta y la baja diferenciacién entre subpoblaciones, la cual indica flujo
abundante de genes. Sin embargo, eslos patrones estructurales pueden ser
explicados por diferentes factores que varian en importancia dependiendo de la
escala espacial.

En C. elatior, los altos niveles de endogamia (Fis=0.442) seialan
restricciones en la dispersién de genes. Asimismo, la mayoria de los arboles
tropicales presentan elevadas tasas de fecundacién cruzada generadas por el
dioicismo o la autcincompatibilidad individual (Bawa, et al., 1985; Murawski, 1995},
lo que se ha asociado con bajos niveles de endogamia (Hamrick et al., 1979;
Loveless y Hamrick, 1984; Loveless, 1992). Sin embargo, la baja densidad de
individuos reproductivos y la dispersion limitada de las semillas pueden generar
altos niveles endogamia y estructuracién genética a escala fina (patrones
genéticos no azarosos) dentro de las subpoblaciones (Falconer, 1981; Bawa y
O'Malley, 1987; Hamrick y Godt, 1990; Hamrick, 1994a; Foster y Sork, 1997;
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Kaufman et al., 1998). Adicionalmente, Stacy y sus colaboradores (1996)
encontraron que la distancia de fiujo efectivo de polen se incrementa si los arboles
en floracion se encuentran muy separados entre si; por el contrario, la mayoria de
los apareamientos ocurrieron entre vecinos cercanos si los individuos en floracién
estaban agrupados. Actualmente, existen pocos estudios sobre los efectos de los
mecanismos de dispersién de semillas en la estructura genética poblacional de
plantas tropicales (Hamrick, 1994; Nason, et al., 1996). Entre éstos, Hamrick y sus
colaboradores (1993) encontraron que los arboles conespecificos cercanos
comparten mas alelos en com(n, de manera que estdn mas estrechamente
relacionados entre si, en comparacion con los individuos separados por mayores
distancias. En C. efatior se registraron menores niveles de endogamia que en
C. tepejilote (Fis=0.482), a pesar de que ésta presenta densidad elevada de
individuos reproductivos y por fo tanto mayores probabilidades de apareamientos
azarosos; estos resultados sugieren que en C. tepejilote existe gran estructuracion
genética a escala fina probablemente debida a la menor eficiencia de la
polinizacion por viento y a la dispersion limitada de una gran cantidad de semillas
emparentadas entre si, fas cuales al crecer determinan que los apareamientos
entre individuos cercanos generen progenie endogamica; como ocurre en el arbol
Platypodium elegans (Hamrick, et al., 1993). En el caso de C. elatior, el déficit de
apareamientos al azar detectado mediante el exceso de homdcigos puede
explicarse por la baja frecuencia de individuos y de eventos reproductivos en |0s
sitios muestreados {Capitulo 1ij. En comparacién con C. tepgjilote, los menores
niveles de endogamia registrados en C. elatior posiblemente indican menor
similitud genética a medida que aumenta la distancia entre palmas reproductivas,
lo que aunado a la reproducci6n individual supraanual (Capitulo Il1) disminuye las
probabilidades de que ilos mismos individuos se reproduzcan en afos
consecutivos, favoreciendo los apareamientos entre diferentes palmas durante los
eventos reproductivos anuales de la poblacion, lo cual aumentara la variacién
genética entre las semillas producidas en un mismo periodo reproductivo y entre
diferentes anos (Loveless, 1992). La distribucidén espacial de los genotipos
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individuales de C. efatior requiere ser evaluada para determinar la estructura
genética a escala fina y su refacién con la endogamia detectada en esta especie.

La distribucion de la variacién genética de C. efatior concuerda con los
patrones generales reportados para muchas especies de plantas tropicales. De
esta manera, la mayor parte de la variacion se encuentra dentro de los sitios
muestreados y solo una pequefia fraccidn (6.5%) se distribuye entre éstos
{Hamrick y Godt, 1990; Loveless, 1992; Hamrick, 1994). Asimismo, la diversidad
genética registrada dentro de cada sitio de muestreo (33.1%) constituye una
muestra representativa de la diversidad total de C. elatior (35.4%). Esta estructura
puede atribuirse a factores que intensifican la supervivencia o la multiplicacién de
genes, tales como la perennidad y la reproduccidn repetitiva; y que promueven el
flujp de genes, como la fecundacién cruzada y, posiblemente, polinizacién
mediada por agentes bidticos {ver Capitulo ).

Los bajos niveles de diferenciacidn entre {as subpoblaciones de C. elatior se
asocian con un cuantioso flujo de genes (Nm=3.59). Recientemente, las
estimaciones indirectas de dispersion de genes en las selvas tropicales
demuestran que el flujo de polen mediado por agentes bidticos se realiza a
mayores distancias que las esperadas para este mecanismo de polinizacion
(Loveless y Harnrick, 1987; Eguiarte, et al., 1992, Hamrick, 1994; Murawski, 19985,
Kaufman, et al., 1998). En contradiccién a lo que ocurre en las zonas templadas,
Loveless y Hamrick (1987) reportaron mayor diferenciacidn entre poblaciones de
arboles tropicales con polinizacidon aneméfila que en las especies polinizadas por
animales. Estos ultimos también constituyen medios de fertilizacion més eficientes
que et viento para aquellas plantas tropicales cuya densidad poblacional es baja
(Loveless y Hamrick, 1987; Hamrick, et al., 1992; Hamrick, 1994a). Incluso, Gentry
(1991b), asumiendo la ausencia de polinizacion anemdfila entre las lianas,
considerd que este sistema de transporte de polen seria desventajoso para estas
plantas debido a las grandes distancias entre individuos conespecificos. En el
caso de los arboles tropicales, la densidad de individuos reproductivos también es
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baja y la polinizacién por animales se ha observado en la mayoria (96.4 al 100%)
de las especies estudiadas (Bawa, et al., 1985; Bawa, 1990). En muchas especies
del género Ficus, las evidencias recientes indican que las avispas polinizadoras
recorren distancias tan grandes que todos los individuos conespecificos de la Isla
Barro Colorado pueden formar una unidad reproductiva (Nason, Herre y Hamrick,
datos no publicados: ver Murawski, 1995). Asimismo, aunque la eficiencia de la
dispersién de polen a grandes distancias puede disminuir en poblaciones con muy
bajas densidades, Stacy y sus colaboradores (1996) encontraron que adn en estas
especies se realizan polinizaciones entre individuos separados por grandes
distancias. Estos resultados ayudan a explicar la escasa diferenciacion genética
entre las subpoblaciones y la mayor distribucidn de la variacion genética a nivel
intrapoblacional reportados en las revisiones sobre arboles de selvas tropicales.
Comparativamente, C. tepejilote, una especie polinizada por viento (Otero, 1998) y
con alta densidad de individuos reproductivos (Oyama, 1987), presentdé menor
flujo de genes (1.49) y mayor diferenciacién entre sitios (14.3%), que C. elatior.
Estas diferencias estructurales también parecen sugerir, al menos en estas
condiciones, una menor eficiencia de la polinizacién anemdfila en el sotobosque,
donde la humedad elevada y la vegetacién densa, que puede interceptar el polen
y constituir una barrera fisica para las corrientes de viento, pueden restringir el
movimiento de polen por aire. En C. elatior, probablemente la distribucidén espacial
de los individuos reproductivos, la polinizacion zoofila y la reproduccién individual
supraanual promuevan el transporte de polen a grandes distancias y disminuyan
las fertilizaciones entre individuos cercanos evitando la diferenciacién entre las
subpoblaciones y reduciendo los efectos de la deriva génica. La baja
diferenciacién, las elevadas identidades genéticas y la proximidad fisica entre los
tres sitios muestreados de C. elatior en la selva de Los Tuxtlas indican que éstos
funcionan como una unidad repraductiva o poblacién genética.
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VIl Apéndice. Demografia y genética de C. elatior

1

Férmulas para la tincién de las enzimas analizadas en Chamaedorea elatior

AcPH (Fosfatasa dcida; C.E. 3.1.3.2) { Hakim-Elahi, 1981 }

- Buffer 1 M NaAc pH 5.0 6 ml

- H,0 destilada 90 m}

- MgCl, al 10% 1 ml

- a-Naftif acido fosfato (sal de sodio) 1% 3mi

- Sal granate ripida GBC 150 mg

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente.

6-PGD (Fosfogluconato deshidrogenasa; C.E. 1.1.1.44) ( Cheliak & Pitel, 1984 )

-0.2M Tris-HCl pH 8.0 5mi
- MgCl, 1% 1ml
- TPN 1ml
- MTT 1 ml
- PMS 0.5mi
- dcido 6-fosfoglucdnico (sal trisédica) 10 mg

IDH (Isocitrato deshidrogenasa; C.E. 1.1.1.42) { Modificado de Soltis et al., 1983 )

1)
- Ac. isocitrico, sal trisddica 200 mg
-0.2M Tris-HCI pH 8.0 25 ml
-1 M MgCl, 0 al 10% 1mi
- TPN (=NADP) 1% 1 m!
-MTT 1% 0.5 ml
-PMS 1% 0.2 ml
2)
- Agar 036g
-0.2M Tris-HCl pH 8.0 25 ml

Calentar hasta que hierva y se disuelva bien el agar.
Mezclar 1) y 2). Incubar en la obscuridad a 370C.
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SDH (Shikimato deshidrogenasa; C.E. 1.1.1.25) ( Medificado de Werth, 1985 )

1)
-0.2 M Tris-HCl pH 8.0 25 mi
- MgCl,(10%) 1ml
- TPN (=NADP) 1% 1 ml
-MTT 1% iml
-PMS 1% 0.5ml
- Ac. shikimico 40 mg
2)
- Agar 036g
-0.2 M Tris-HC1 pH 8.0 25 ml

Calentar hasta que hierva y se disuelva bien ¢l agar.
Mezclar 1) y 2). Incubar en la obscuridad a 37°.

G-6PD (Glucosa 6-fosfato deshidrogenasa;, C.E. 1.1.1.49) ( Modificado de Soltis et al., 1983 )

-1 M Tris-HClpH 8.0 10 ml

- H,0 destilada 40 mt
-MgCl, 1M 1 ml

- TPN (=NADP) 1% 2ml

- MTT o NBT al 1% 2ml
-PMS 1% 1 ml

- Glucosa 6-fosfato, sal disddica 100 mg

Incubar en la obscuridad a 37° C.

GDH (Glutamato deshidrogenasa; C.E. 1.4.1.2) ( Conkle er al., 1982)

- L-Glutamic acid monosodium salt lg

- DPN (=NAD) 10 mg
- 1 M Tris-HCl pH 8.0 10 ml
- H;0 destilada 40 ml
-MTT 1% 6 NBT 1% 1.5 ml
-PMS 1% 0.5ml

Incubar en la obscuridad a 37°C
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LAP (Leucina aminopeptidasa; C.E. 3.4.11.1) ( Werth, 1985 )

- Buffer 0.2 M Tris-maleato pH 5.2 50 ml

- L-lucina-b-naftilamida-HC! 2.5% imi
Incubar en 1a ubscuridad a 37° C durante 30 min.
Afiadir:

- Fast black K salt 100 mg

Disuelto en 5 ml de H,0 destilada justo antes de tefir.
Incubar en la obscuridad a 37°C.

MDH (Malate dehydrogenase; C.E. 1.1.1.37) ( Conkle, et al., 1982)

- NAD (DPN) 10 mg
- 0.05 M Tris-HCI pH 8.0 75 ml
- DL-malato pH 7.0 5ml
- NBT 1 ml
- PMS 0.5 ml

Incubar en la obscuridad.

PGI (Fosfoglucosa isomerasa; C.E. 5.3.1.9) ( Modificada de Conkle et al., 1982)

- D-fructuosa-6-fosfato, sal disédica25 mg

-0.05M Tris-HC1 pH 8.0 50 ml
- Glucosa-6-fosfato deshi-

drogenasa (10u/ml) 3ml
-1MMgChoatll0% 1 ml
- TPN (=NADP) 1 % 1 ml
-MTT 1% 1ml
-PMS 1% 0.5ml

Incubar en la obscuriad a temperatura ambiente.

PGM (Fosfoglucomutasa; C.E. 2.7.5.1) { Sottis et al., 1983 )

- Glucosa-1-fosfato 75 mg
- Glucoesa-1-fosfato 70 mg
-1 M Tris-HCl pH 8.0 5ml
- H30 destilada 40 mi
-1 M MgCly 1 ml
- Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa 30u
- TPN (=NADP) 1% 1 ml
-MTT 1% 1 ml
- PMS 1% 0.3 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente.
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DIA (Diaforasa; C.E. 1.6.99) ( Cheliak & Pitel, 1984 )

-0.2M Tris-HCl pH 8.0 50 mi
-MTT 1% 1ml

- 2, 6 diclorofenol-indofenol 1 mg

- B NADH 26 mg

GOT (Glutamato oxaloacetato transaminasa; C.E. 2.6.1.1) { Wyatt, 1989 )

- Pyridoxal 5-phosphate 4 mg

- Fast blue BB salt 150 mg
-0.2M Tris-HCl pH 7.0 50 ml

- Substrato GOT pH 7.0 5ml

Incubar en la obscuridad a 370 C.

APX (Peroxidasa anddica; C.E. 1.11.1.7) ( Hakim-Elahi, 1981 )

- 3-Amino-9-ethylcarbazole 50 mg
- Dimetilformamida ISmt
- HyO destitada 45 ml
- Peréxido de hidrégeno al 3% 0.5ml
- Cloruro de caicio al 1% 1 mi

- 1 M de Acetato de sodio pH 5.0 2.5m}

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente.

CPX (Peroxidasa catdica; C.E. 1.11.1.7) ( Hakim-Elahi, 1981 )

- 3-Amino-9-ethylcarbazole 50 mg
- Dimetilformamida 3.5ml
- H;O destilada 45 ml
- Perdxido de Hidrogeno al 3 % 0.5ml
- Clorure de Calcio al 1% 1 ml

- 1 M Acetato de Sodio pH 5.0 2.5ml

Incubar en lz obscuridad a temperatura ambiente.
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RUB (Rubisco; C.E. 4.1.1.39)

Vaso 1:

- Naphtol blue black (NBB ) 0.005 g
Vaso 2:

- Acido acético 5ml

- Metanol 20 ml

- H,0 destilada 20 mi

Agregar la mezcla del vaso 2 al vaso 1. Agitar bien y vaciar sobre el gel.
{) Incubar por UNA HORA a temperatura ambiente,

i) Quitar la solucién del gel sin lavar éste,

iii} Agregar una nueva mezcla del vaso 2

iv) Hacer dos cambios més (de 60 min cada uno)

ME (Enzima malica; C.E. 1.1.1.40) ( Modificado dc Soltis ¢t al., 1983)

-0.2M Tris-HCL pH 8.0 40 mi
-1M DL-Malato pH 7.8 5 mi
- 1M MgCl, 1 ml
- TPN (=NADP) 1% 1 mi
-MTT 1% 1 ml
- PMS 1% 0.2ml

Incubar en la obscuridad a 30°C.

MNR (Menadione reductase; C.E. 1.6.99.2) ( Conkle e al., 1982)

-0.05 M Tris-HCl pH 7.0 75 ml
- p-NADH (forma reducida) 25 mg

- NBT 10 mg
- Menadione 25 mg

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente.

EST (Esterasa; C.E. 3.1.1._) { Modificado de Selander e al., 1986)

- Fast blue RR salt 50 mg
- a-Naphthyl acetate 25 mg
- Acetona 2mi

Disolver muy bien y afiadir:
- Buffer de fosfatos 1M pH 6.0 5ml
- H,O destilada 45 ml

Incubar en la obscuridad a temperatura ambiente.
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Férmula para preparar la solucién de extraccion

Se prepara mezclando tres partes de la solucién YO (Yeh y O'Malley, 1980) y una
de Veg 1l (Cheliak y Pitel, 1984).

Solucién YO

10 ml solucién Tris-dcido citrico pH 7.0*
005g NADP (TPN))

005g NAD ( DPN)

0018 g dcido ascérbico

0.034 g EDTA disddico

010g suero de albimina de bovino

0.33 mi 2-mercaptoetanol

Aforar a 100 m! con H20 destilada.

Buffer Veg 1

031g acido bérico

2 ml tetgitol

2g PEG 8000

7g PVP 40

ig PVP 360

088¢g acido ascérbico
02g NAD

O01g suero de albiimina de bovino
0005¢g piridoxal 5-fosfato
027 sacarosa

0.19g cisteina-HCl

0.66 ml 2-mercaptoetanocl

Aforar a 100 ml con H2O destilada y ajustar el pH a 7.1 con NaOH.

*Solucion Tris-dcido citrico

1.57g trizma base
083g acido cilrico

Aforar a 100 ml con H3O destilada y ajustar el pH 2 7.0.
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Cuadro A. Desviaciones de la frecuencia de heterécigos observados en relacion a los
heterécigos esperados en el equilibrio de Hardy-Weinberg para los loci
polimériicos en cuatro subpoblaciones de C. elatior. Se gresenta la significancia de
las pruebas de ajuste, donde 1=indices de fijacién; 2=X* de bondad de ajuste y 3=
XZ para tres clases genotipicas. *** P<0.001; * P <0.01; * P<0.05.

Locus Poblacién
Vigia 5 La Torre Limite Norte Sanla Marta

1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3
AcPH-1 bl hd i bl i - ns ns ns ns ns
AcPH-2 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
ACPH‘B drirk i L) rirh ik — ik ik L dririr Arirk
6PGD1 ns ns - ns ns ns ns ns - ns * ns
|DH L ik — —_— aa ——— kA Arink - ik R d .
SDH ok bl bl b ns ns ns ek Ll b
GEPD an il s ns ns ns e * i
GDH b il bl sl b bl ns ns ns b e bl
LAP-1 - ns ns -
LAP-2 e - - ns ns - ns ns - ns ns
MDH_4 ik ke ik * ik ik ns e ik i o] ik
MDH_5 i ik Ak L ik ik ns - * ik Wik ik
PG'_‘ ik Eod L) L] Ll ik ek Aeick - -l driek o
PGI-2 bl ok - ns ns ns ns ns - ns bt ns
PGM_1 ik ik etk rirk ek Al L] - ns ik i ik
PGM-2 ik bl ek e i b ns ns ns . ns ns
DIA'1 ah [ - ik L] — it i - L] - ——
DiA-2 L ok ik o - — - ns - s ek o
DIA-3 - - -- ns - - -
GOT-2 bl b had - ns - - ns ns -
APX L Akl iy ik £ Aok ik ok Anirk ns ns ns
CPX -- ns -~ - b * -
RuUB-2 e i b . ns --- * . - -
ME rirky il ik ns i E dririy * h ik L] ik
MNR-1 ns ns - ns ns ns ns ns ns ns ns -
MNR-2 ns ns - ns ns - ns ns ns ns ns ns
EST-1 bl * - ns ns - ns ns - ns ns ns
EST-2 ns ns - * hd ns ns - ns ns ns
EST-S ok dirks ik ik ik ik ke L] ik ik ik )
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