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RESUMEN

El fendbmeno de hibridacidn ha sido considerado como un evento “extenso” en plantas,
ya que se estima que mas del 50% de las angiospermas pudieron haber sido originadas
por este proceso. En las zonas hibridas, la introgresion promueve la incorporacion de
genes de una especie a otra por la cruza repetida de los hibridos con las especies
parentales. Asimismo, la introgresion puede tener las siguientes consecuencias: a)
promover el reforzamiento de las barreras reproductivas, b) la extincion de una de las
especies participantes, c) un incremento de la diversidad genética intraespecifica, y d)
originar genotipos mas adecuados. En este estudio, se evalu6 el efecto de la
hibridacion introgresiva entre Psidium sartorianum (O. Berg) Niedenzu y Psidium
socorrense |. M. Johnston en la isla Socorro, México, a través de un gradiente
altitudinal (ocho pisos altitudinales separados equidistantemente cada 100 m). P.
socorrense es una especie endémica, mientras que P. sartorianum es una especie
invasora con gran abundancia relativa en la isla y registra una amplia distribucion
geografica en el continente Americano. En total se evaluaron 17 caracteres
morfologicos foliares (en 4,900 hojas) y 19 marcadores diagndsticos moleculares
(RAPD’s) pertenecientes a 200 plantas individuales. Los analisis morfoldgicos vy
moleculares son altamente congruentes y soportan la hipétesis de que los individuos
con morfologia foliar atipica entre P. sartorianum y P. socorrense son el resultado del
flujo genético entre estas dos especies. En general, se detectd una hibridacion
introgresiva con un patron de flujo unidireccional hacia P. socorrense. Lo anterior,
sugieren que bajo las condiciones actuales, la introgresion esta aumentando la
diversidad genética de P. socorrense. Sin embargo, si los disturbios contindan en
incremento (e.g., actividad volcanica, forrajeo bovino, actividades antropogénicas,
etc.), se favoreceria un aumento en la progenie hibrida, por lo tanto aumentaran los
niveles de introgresion facilitando la posibilidad de que exista erosion genética de P.
socorrense.

Palabras clave: Hibridacion introgresiva, Isla Socorro, Psidium, erosion genética,
diversidad genética.



I. INTRODUCCION

A. Hibridacion natural

Al hablar de hibridacion natural, es necesario retomar el concepto de especie, el cual
es un tema de debate en la comunidad cientifica y ha generado una amplia variedad de
conceptos. Entre los conceptos mas frecuentes podemos citar: a) especie bioldgica, b)
evolutiva, c) paleontolodgica, d) filogenética, e) morfoldgica, f) cohesiva, entre otros.
Sin embargo, cuando se estudia el fenomeno hibridacion natural es necesario partir de
un concepto que involucre al flujo génico como principal barrera entre especies, ya
que al romperse esta barrera se estara llevando a cabo un evento de hibridacion. En
este sentido Mayr (1963), define a la especie como grupos de poblaciones naturales que
se entrecruzan y las cuales estan aisladas reproductivamente de todos los otros grupos
semejantes (Concepto Biologico de Especie, CBE). De manera mas puntual se define el
CBE como grupos de poblaciones que se entrecruzan y que estan genéticamente (mas
que reproductivamente) aisladas de otros grupos semejantes (Rieseberg y Carney,
1998). Por su parte, Arnold (1997) define a la hibridacion natural como un fendmeno en
el que se lleva a cabo la cruza entre individuos de dos poblaciones o grupos de
poblaciones, los cuales pueden distinguirse por uno o mas caracteres heredados.

El estudio de la hibridacion natural es de gran interés tanto para los ecologos
como para los bidlogos evolutivos ya que permite observar los procesos que intervienen
en la especiacion, en el aislamiento reproductivo y en el flujo génico. Al mismo
tiempo, el fendbmeno de hibridacion es relevante en un contexto taxonomico, ya que
puede ocasionar que algunas especies sean consideradas “problematicas”, debido a que
pueden exhibir morfologias atipicas (e.g., intermedia) entre dos especies, haciendo
dificil la delimitacion taxonémica (Arnold, 1997).

Los caracteres morfoldgicos han sido utilizados como la primera evidencia de
hibridacion en muchos estudios (Anderson, 1949; Rieseberg et al., 1989; Landrum et
al., 1995; Carney et al., 2000; Stokoe et al., 2001; Randell et al., 2004; Shiga y
Kadono, 2007). Sin embargo, otros eventos que no involucran a la hibridacién pueden
resultar en patrones de morfologia intermedia como por ejemplo, una plesiomorfia,

una convergencia ecolodgica o bien una tendencia evolutiva (Rieseberg, 1997). Por lo
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anterior, en algunos casos la morfologia por si sola no puede confirmar un evento de
hibridacion, ya que en ocasiones los hibridos no son morfolégicamente intermedios
entre las especies parentales (Rieseberg y Ellstrand, 1993; Rieseberg, 1995; Bacilieri
et al., 1995; Mayol y Rosello, 2001). Por ejemplo, si la poblacion ancestral presenta
fenotipos intermedios respecto a las especies que dio origen (caracteres
plesiomorficos), se puede llegar a una interpretacion erronea de hibridacion
(Dobzhansky, 1941). Por otro lado, la plasticidad fenotipica que pueda exhibir una
especie a lo largo de un gradiente ambiental puede dar como resultado morfologias
intermedias con otra especie relacionada (convergencia ecoldgica) y llevar a una
interpretacion erréonea de hibridacion (Holman et al., 2003). Asimismo, una tendencia
evolutiva puede resultar en patrones de morfologia intermedia. Por ejemplo, si en
cierto linaje de plantas existe una tendencia hacia la reduccion de tamafo en las
hojas, el taxdn que se encuentre en un paso evolutivo intermedio hacia la reduccion en
el tamano de las hojas posiblemente exhibira una morfologia intermedia entre dos

especies dentro del mismo linaje (Judd et al., 2002).

a. Frecuencia de hibridacion en plantas y animales

La hibridacién ha sido considerada como un fenémeno natural que se presenta con
mayor frecuencia en plantas que en animales. En plantas, se ha sugerido que la
mayoria de las especies (50 - 70 %) poseen un origen hibrido (Arnold, 1994), debido a la
gran cantidad de especies poliploides identificadas (Grant, 1981). En este sentido,
Stace (1984) sugiere que existen cerca de 70,000 casos de hibridacion en el mundo. Por
su parte, Ellstrand et al. (1996), calcularon que solo del 16 al 34% de las familias de
plantas en 5 floras estudiadas, tienen al menos un caso de hibridacion citado, siendo
las mas representativas Asteraceae, Cyperaceae, Fagaceae, Poaceae, Ranunculaceae,
Rosaceae y Salicaceae. Asimismo, se observo que los grupos en los que se presenta la
mayor frecuencia de hibridacion tienden a ser perennes, presentar polinizacion por
insectos y tener un propagacion clonal (Ellstrand et al., 1996). A pesar de que la
hibridacion se considera como un fenémeno frecuente en plantas, se debe considerar

que ésta tiene una distribucion taxonoémica heterogénea. Por ejemplo, Stace (1975)



menciona una frecuencia muy alta de hibridacion en familias como Pinaceae,
Salicaceae y Rosaceae, mientras que familias como Fabaceae y Lamiaceae no tuvieron
registros. Lo anterior, puede deberse en parte a que existen familias de plantas que
han sido mas estudiados que otras (Arnold, 1997).

Historicamente dentro del campo de estudio de la zoologia, la hibridacion se ha
considerado como un evento evolutivo raro (Mayr, 1963). Sin embargo, se ha
demostrado que la hibridacion ha tenido un papel importante en la generacion de
nuevos linajes, asi como en el incremento de la variabilidad genética de algunas
poblaciones animales (Lewontin y Birch, 1966; Dowling y Secor, 1997). Los peces (3 al
17%) y las aves (9%) son taxa animales en los que se ha encontrado una alta frecuencia
de hibridacion (Arnold, 1992; Grant y Grant, 1992; Hubbs, 1995). Las familias de peces
con la mayor frecuencia de hibridacion son: Poecilidae, Cyprinidae, Catostomidae y
Centrarchidae (Hubbs, 1995). Por su parte, los 6rdenes de aves con mayor frecuencia
de hibridacion son: Anseriformes, Galliformes, Apodiformes, Ciconiiformes y Piciformes
(Grant y Grant, 1992).

b. Consecuencias evolutivas de la hibridacion

ComUnmente se han caracterizado a los individuos hibridos como estériles o bien con
una menor adecuacion que los individuos de las especies parentales (Dobzhansky,
1941). Sin embargo, existen estudios que demuestran que en algunas ocasiones los
hibridos son viables y capaces de dejar descendencia fértil, no obstante en la mayoria
de los casos la hibridacion genera una progenie con menor viabilidad y/o fertilidad que
las poblaciones parentales (Grant, 1963). Lo anterior, ha traido como consecuencia que
muchos autores no consideren a la hibridacion como un proceso evolutivo importante
(Mayr, 1963). Esta conclusion ignora la importancia de los eventos raros en la evolucion
y se contradice con casos en los que la hibridacion ha llevado a un proceso de
especiacion (Arnold y Hodges, 1995).

Actualmente, se considera que la hibridacion puede tener las siguientes
consecuencias evolutivas: i) incremento de la diversidad genética intraespecifica

(Anderson, 1948), ii) el reforzamiento o rompimiento de las barreras reproductivas
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entre especies (Ellstrand y Elam, 1993; Levin y Francisco-Ortega, 1996), iii) formar
retrocruzas con las especies parentales (introgresion) (Anderson, 1949); y por Ultimo,

iv) la hibridacion puede dar origen a nuevas especies (Stebbins, 1959).

B. Barreras reproductivas

En la naturaleza existen barreras reproductivas (BR) que impiden el flujo génico entre
especies cercanamente relacionadas y pueden ser clasificadas en pre-cigdticas y post-
cigdticas (Futuyma, 1998). Las barreras pre-cigoticas previenen la formacion de cigotos
hibridos (e.g., la fusion de los gametos), mientras que las barreras post-cigéticas

reducen la tasa de sobrevivencia de los hibridos asi como su capacidad reproductiva.

a. Barreras pre-cigéticas

Dentro de éstas se encuentra el asilamiento temporal, de hdbitat, etolégico, mecdnico
asi como la incompatibilidad gamética. A continuacion se presentan algunos ejemplos
que involucran barreras pre-cigoticas.

Aln cuando dos poblaciones de diferentes especies que potencialmente podrian
reproducirse entre si se encuentran en simpatria, el flujo génico puede verse impedido
si existe un aislamiento temporal (Futuyma, 1998). Por ejemplo, si una especie de
insecto busca pareja durante la noche mientras que otras especies lo hacen a distintas
horas del dia, el flujo génico se impide entre éstas, ya que la probabilidad de que se
encuentren dos individuos de diferentes poblaciones de especies es muy baja (Lloyd,
1996). De la misma forma en plantas, la floracion a distintas horas del dia representa
una barrera importante al flujo génico entre especies relacionadas (Grant, 1981).

Las diferencias en los hdbitats ocupados por distintas poblaciones de especies
reducen la posibilidad de que ocurran cruzas interespecificas (Futuyma, 1998). En
plantas, el aislamiento de habitat es una BR frecuente e importante al limitar el flujo
génico interespecifico, por ejemplo, se ha observado que los disturbios pueden romper
las BR y poner en contacto a las especies favoreciendo cruzas interespecificas
(Anderson, 1949).



Por otro lado, en animales, el asilamiento etoldgico es la BR mas comun e
importante que limita el flujo génico entre especies que se encuentran en simpatria.
De igual manera, la conducta de los polinizadores representa una barrera a la
hibridacion en plantas con flor, ya que la oportunidad de que ocurra hibridacion
natural entre diferentes taxa de plantas se ve limitada si las flores presentan
caracteristicas que atraen a un grupo especifico de polinizadores, es decir, que
presenten diferentes sindromes de polinizacion; si los sindromes de polinizacion
difieren entre taxa cercanamente relacionados, éstos pueden actuar como una barrera
importante de flujo génico (Grant, 1994).

Asimismo, las estructuras florales pueden funcionar como un aislamiento
mecdnico, ya que el arreglo floral de dos especies de plantas que potencialmente
podrian producir hibridos, impiden que ocurra polinizacion interespecifica (Grant,
1949).

Por ultimo, la incompatibildad gamética limita al flujo génico en especies
animales, particularmente en especies con fecundacion externa, como son moluscos y
equinodermos (Palumbi, 1994). Por otro lado, si en angiospermas el polen de una
especie llega al estigma de otra, usualmente el estigma y el estilo de la planta
receptora no permitira el crecimiento del tubo polinico hacia el 6vulo, previniendo asi

el flujo génico interespecifico (Judd et al., 2002).

b. Barreras post-cigéticas

AUn cuando se llegue a formar un embridn hibrido debido a la ausencia o incipientes
BR pre-cigbticas, las barreras post-cigéticas reducen la tasa de sobrevivencia de éstos
asi como su capacidad reproductiva (Futuyma, 1998). Un embrion resultante de una
cruza interespecifica puede mostrar inviabilidad y morir en etapas embrionarias
tempranas debido a las diferencias genéticas que presenten los genomas de las
especies parentales en el embrion. Este es el caso de algunos anfibios, en donde se ha
observado que la sobrevivencia de embriones hibridos no rebasa la etapa de gastrula
(Moore, 1961). De la misma forma en plantas, los embriones hibridos pueden no

desarrollarse en semillas viables debido a diferencias genéticas entre los genomas de



ambas especies parentales o bien, debido a diferencias genéticas entre el embrion
hibrido y el endospermo (Judd et al., 2002). En el caso de que dicho embrion alcance a
completar su desarrollo, es posible que éste sea menos competitivo que las especies
parentales o bien, que no alcance la edad reproductiva (Arnold, 1997; Judd et al.,
2002). Sin embargo, en algunos casos el grado de inferioridad hibrida parece ser
dependiente del ambiente, ya que se ha observado que existe una alta incidencia de
individuos hibridos en ambientes que han sufrido algun tipo de disturbio, es decir, que
algunos genotipos hibridos parecen tener una mayor adecuacion en este tipo de
habitats que las especies parentales (Anderson, 1949).

Otro tipo de barrera post-cigética es la esterilidad hibrida, en ésta, los hibridos
se establecen y crecen de manera normal, sin embargo, presentan cierto grado de
esterilidad ya que durante la meiosis no puede llevarse a cabo una recombinacion
homoéloga debido a diferencias estructurales entre los cromosomas de las especies

parentales, de manera que los gametos resultantes no son funcionales (Mooring, 2001).

C. Hibridacion introgresiva

La hibridacion introgresiva puede definirse como la permanente incorporacion de genes
de una especie a otra, debido a retrocruzas repetidas de los hibridos con las especies
parentales (Anderson y Hubricht, 1938; Anderson, 1948). En plantas, se ha observado
que el flujo genético interespecifico es una fuerza evolutiva importante ya que la
variacion proporcionada por la introgresion es mayor de la que aporta la mutacion
(Anderson, 1949). Por lo anterior, los niveles de variacion tendran un gran incremento
dentro de la poblacion hibrida, permitiendo que la seleccidon natural actle sobre esta
variacion (Anderson y Stebbins, 1954).

La dinamica de la introgresion puede ser muy variable, ya que depende en gran
medida del ambiente y de la estructura genética de las especies participantes. La
hibridacion introgresiva se considera asimétrica o unidireccional cuando los hibridos
forman retrocruzas con individuos de una sola especie parental y simétrica o
bidireccional cuando las retrocruzas se llevan a cabo con individuos de ambas especies
parentales (Arnold, 1992).



Se ha propuesto que la introgresion puede tener las siguientes consecuencias
evolutivas: i) si los individuos hibridos presentan una menor adecuacion en relacion con
las especies parentales, la introgresion favorecera la seleccion de cruzas conespecificas
y de esta manera se incrementara el asilamiento reproductivo entre las especies
parentales (Barton, 2001), por otro lado ii) puede dar como resultado la generacion de
genotipos mas adecuados que puedan ser capaces de colonizar nuevos habitats
(Stebbins, 1942) y por ultimo, iii) la introgresion puede causar la fusion de las especies
participantes debido a la pérdida de las barreras reproductivas entre éstas (Futuyma,
1998).

Si bien se ha propuesto que el flujo génico interespecifico puede dotar a las
poblaciones de cierta variacion que puede favorecer la colonizacion de nuevos habitats
(Caraway et al., 2001), la hibridacion introgresiva puede causar la extincion por
asimilacion genética de especies con distribucion restringida, en especial de
poblaciones restringidas a una isla. En particular, dichas poblaciones pueden verse
afectadas si las BR se rompen debido a una modificacion del habitat (Arnold, 1997). En
este contexto, Ellstrand (1992) ha descrito ciertas caracteristicas que hacen a las
especies endémicas propensas a la extincion via hibridacion, y son: i) la simpatria con
especies cercanamente relacionadas, ii) cierto grado de compatibilidad que permita
fertilizacion entre las dos especies y iii) que la especie no endémica presente al menos
el doble de tamano de poblacion que la especie endémica o que sea mas efectiva

reproductivamente.

D. Zonas hibridas

Una zona hibrida ocurre donde dos poblaciones genéticamente distintas se encuentran,
se cruzan y producen hibridos viables o parcialmente fértiles (Barton y Hewitt, 1985;
Arnold, 1997). Los disturbios favorecen la formacion de zonas hibridas, por ejemplo,
las actividades humanas o bien, la introduccién de especies exoticas en el area de
distribucion de especies nativas (Levin y Francisco-Ortega, 1996), promoviendo la
ruptura de las barreras reproductivas (Rhymer y Simberloff, 1996) y favoreciendo el

establecimiento de la progenie hibrida (Levin y Francisco-Ortega, 1996).



Existe gran controversia sobre el origen de las zonas hibridas y se han propuesto
dos posibles escenarios sobre ello. El primero considera que las zonas hibridas son el
resultado de un contacto secundario entre las poblaciones, las cuales se diferenciaron
en alopatria, mientras que el otro escenario propone que las zonas hibridas se originan
en respuesta a gradientes ambientales (Endler, 1977).

En las ultimas décadas se han generado varios marcos conceptuales que predicen
los patrones de variacion dentro de las zonas hibridas. En estos modelos se incorporan
principalmente factores como la seleccion natural y/o la dispersion (Arnold, 1997), sin
embargo, cada uno de estos factores tendran mayor o menor importancia dependiendo
del modelo que se trate. En general, dichos modelos pueden dividirse en dos
categorias, i) los independientes del ambiente vy ii) los dependientes del ambiente. Los
modelos independientes del ambiente suponen que la seleccion es en contra de los
hibridos y que se da en forma de esterilidad o inviabilidad debida a diferencias en el
numero y estructura de los cromosomas de las especies parentales (seleccion
endogena) (Barton y Hewitt, 1989). Por otro lado, los modelos dependientes del
ambiente establecen que las interacciones entre el genotipo y el ambiente son los
principales factores que determinan la arquitectura genética de la poblacion hibrida
(seleccidn exogena) (Arnold, 1997). Dentro de la primera categoria se encuentran los

siguientes modelos:

Zonas de tension. Este modelo considera que la seleccion es en contra de los
hibridos, por lo que éstos muestran una menor adecuacion en relacion a los
individuos de las especies parentales (Barton y Hewitt, 1985, 1989). El modelo
supone que las zonas hibridas se comportan como clinas que se mantienen debido a
un balance entre la dispersion de los individuos de las especies parentales hacia la
region de sobrelapamiento y la seleccion enddgena en contra de los hibridos
(Barton y Hewitt, 1985).

Modelo de reforzamiento. Considera el reforzamiento como el proceso por el cual

las barreras pre-cigoticas en la zona de traslape se accionan o aumentan su



intensidad como respuesta a una seleccion en contra del fenémeno de hibridacion
(Howard, 1993).

Dentro de la categoria de modelos dependientes del ambiente se encuentran los

siguientes:

Modelo de superioridad hibrida. Este modelo sugiere que los individuos hibridos
presentan una mayor adecuacion en habitats distintos a los de las especies
parentales (Moore, 1977). Bajo este modelo, las zonas hibridas son muy estrechas y
se sugiere que al disminuir los disturbios en un sitio en donde se establecen
individuos hibridos se reemplazaran paulatinamente aquellos hibridos por

individuos de las especies parentales (Arnold, 1997).

Modelo de mosaico. En este modelo las zonas hibridas estan formadas por parches
de las poblaciones de especies puras y mezcladas, y se distribuyen a través de la
zona de traslape. La distribucion de las especies parentales refleja una distribucion
de habitats y recursos en forma de parches (Harrison, 1986). En general, los
individuos hibridos presentan una menor adecuacién en comparacion con las

especies parentales.

Debido a que los modelos arriba mencionados no logran explicar todos los patrones
observados en la naturaleza, se ha propuesto recientemente un nuevo marco
conceptual que pretende describir todos los factores que estan involucrados en la
dinamica de las zonas hibridas. El modelo de Novedad evolutiva incorpora factores
como: la dificultad para la formacion de la Fy, la seleccién enddgena en contra de
genotipos hibridos y la seleccion exdgena actuando a favor o en contra de diferentes
genotipos hibridos. Bajo este modelo se explica que el area de distribucion de las
especies parentales o habitats distintos al de las especies parentales se pueden ver

invadidos por individuos hibridos con mayor adecuacion (Arnold, 1997).

10



E. Herramientas para determinar hibridacion

Las herramientas mas utilizada para determinar hibridacion han sido las diferencias en
los caracteres morfologicos (Anderson, 1949; Rieseberg et al., 1989; Kleinschmit et al.,
1995; Landrum et al., 1995; Bacon y Spellenberg, 1996; Carney et al., 2000; Runyeon-
Lager y Prentice, 2000; Stokoe et al., 2001; Randell et al., 2004; Tovar-Sanchez y
Oyama, 2004; Shiga y Kadono, 2007). Sin embargo, debido a que fenotipos intermedios
pueden originarse por otras vias ademas de la hibridacion (Rieseberg, 1997), se han
implementado otras herramientas como caracteres anatomicos (Hillson, 1963; Webb y
Carlquist, 1964; Stuessy, 1990), etologicos (Bull, 1979; Gollman, 1984; Butlin y Hewitt,
1985), cromosomicos (Hunt y Selander, 1973; Marchant et al., 1988; Sites et al., 1995),
citoldgicos (Hunt y Selander, 1973; Moran et al., 1980), quimicos (Zobel, 1951; Smith y
Levin, 1963; Levin, 1966; Dodd et al., 1993; Byrd et al., 1999; Staudt et al., 2004) y
palinologicos (Hauser y Morrison, 1964; Graham y Tomb, 1974; Skvarla et al., 1988) con
el fin de robustecer el analisis. A pesar de que algunas de estas técnicas han mostrado
ser Utiles en la deteccion de hibridacion, algunas de ellas resultan costosas y es
necesario invertir mucho tiempo para obtener resultados.

En las Ultimas décadas, se han desarrollado una gran cantidad de técnicas
moleculares que se basan en la deteccion de polimorfismos en proteinas y ADN. Estas
técnicas son Utiles para resolver problemas en genética de poblaciones, hibridacion
introgresiva, asi como en la identificacion de relaciones filogenéticas (Otero et al.,
1997). Entre las técnicas moleculares utilizadas para determinar hibridacion se
encuentran: isoenzimas (Gottlieb, 1984; Woodruff, 1989; Ellena-Rosello et al., 1992;
Hokanson et al., 1993; Barbour et al., 2002), microsatélites (Roy et al., 1994; Stokoe
et al., 2001; Craft et al., 2002; Estorninos et al., 2002, Tovar-Sanchez et al., 2008),
RFLP’s (Debener, et al., 1991; Karl y Avise, 1992; Abe et al., 1999; Belahbib et al.,
2001) y RAPD’s (Arnold et al., 1991; Rieseberg y Ellstrand, 1993; Rieseberg y Gerber,
1995; Dawson et al., 1996; Smith et al., 1996; Daehler y Strong, 1997; Hardig et al.,
2000; Mayer et al., 2000; Caraway et al., 2001; Tovar-Sanchez y Oyama, 2004). El éxito
que han tenido los marcadores moleculares en los Gltimos afios se debe a que expresan
las caracteristicas genotipicas de los organismos, a que se pueden obtener un gran

numero de marcadores independientes y a que una proporcion muy elevada son alelos
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neutros, es decir, que no estan sujetos a seleccion natural (Rieseberg y Ellstrand,
1993).

Sin embargo, se ha observado que el reconocimiento de hibridaciéon ha tenido
mas éxito cuando se usa una combinacion de las herramientas antes mencionadas

(Tovar-Sanchez y Oyama, 2004).

F. Familia Myrtaceae

La familia Myrtaceae incluye a plantas arbustivas o arboreas. Se considera como una
familia bien delimitada taxonémicamente que posee alrededor de 3,000 especies
contenidas en 140 géneros, con una distribucion surefa en regiones tropicales y
subtropicales (Wilson et al., 2001). Los caracteres mas importantes que delimitan a
esta familia son la presencia de hojas opuestas, aromaticas, pelucido-punteadas, la
presencia de una corteza lisa que se exfolia en laminas delgadas; el nimero de lébulos
del caliz y las yemas florales (Sanchez-Vindas, 1990). Dentro de Myrtaceae existen dos
subfamilias que reflejan los dos grandes centros de dispersion geografica de la familia.
La subfamilia Leptospermoideae se distribuye en su mayoria en Australia y Polinesia,
mientras que la subfamilia Myrtoideae se distribuye principalmente en las regiones
tropicales, subtropicales y templadas de América (Sanchez-Vindas, 1990). El género
mas representativo de la subfamilia Leptospermoideae es Eucalyptus, cuya importancia
econdmica radica en la madera que es extraida de un gran nUmero de especies de este
género, ademas sus hojas son ampliamente utilizadas en la industria farmacéutica
(Sanchez-Vindas, 1990). Por otro lado, dentro de las Myrtoideae la familia esta
representada por géneros como Eugenia, Psidium, Myrciaria y Calyptranthes, los cuales
son cultivados debido a su fruto comestible (McVaugh, 1968; Landrum et al., 1995). Las
especies del género Psidium, particularmente P. guajava, P. sartorianum vy P.
friedrichsthalianum tienen una gran variedad de usos. Debido a que su madera es
compacta, se utiliza en la fabricacion de herramientas agricolas y juguetes (Pennington
y Sarukhan, 2005). Asimismo, en Asia P. guajava se utiliza en la tincién de seda y
algodon; utilizada como lefa, posee un valor calérico muy alto (18, 556 KJ/K) ubicando

a la especie como excelente fuente energética; el fruto se consume fresco o en
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conservas, jugos O vinos; gracias a su alto contenido de taninos de Psidium spp. se
utilizan para curtir pieles y por ultimo, también son utilizadas como insecticida y con

fines medicinales (Sanchez-Vindas, 1990).

a. Hibridacion en Myrtaceae

En esta familia existen numerosos casos de hibridacion en el género Eucalyptus, el cual
es bien conocido por sus débiles barreras reproductivas (Potts y Wiltshire, 1997), los
reportes de hibridacion tanto natural como inducida son frecuentes. Por ejemplo,
Griffin et al. (1988) hicieron una revision sobre hibridacion en Eucalyptus y
encontraron que 55% de las 528 especies estudiadas eran capaces de originar hibridos
con al menos otra especie. Por otro lado, los casos de hibridacion son escasos en otros
géneros, y la mayoria de los trabajos que hablan de hibridacion son simples
especulaciones para las cuales no existe evidencia experimental. En el Cuadro 1 se

muestran las citas de hibridacion en Myrtaceae.
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Cuadro 1. Estudios sobre hibridacion natural en la familia Myrtaceae utilizando diversas herramientas.

Género Autor Hibrido Parentales Caracter empleado
C. achaetay C. ]
CALYTRIX Craven, 1980 C. achaeta x C. exstipulata ) Morfologico
exstipulata
] . . ) D. fascicularis 'y D. L
DARWINIA Briggs, 1964 D. fascicularis x D. grandiflora ) Morfologico
grandiflora
D. fascicularis x D. D. fascicularis 'y D. L
Morfologico
glaucophylla glaucophylla
. . D. fascicularis 'y D. L
D. fascicularis x D. procera Morfoldgico
procera
D. fascicularis 'y D. L
D. fascicularis x D. diminuta L Morfologico
diminuta
Prior y Johnson, E. marginatay E. ,
EUCALYPTUS E. “rivalis” Morfoldgico

1962

Hopper et al., 1978

Drake, 1980

Potts y Reid, 1983

Potts y Reid, 1985

Wiltshire y Reid,
1987

Grayling y Brooker,

1996

E. kalganensis

E. chrysanta

E. preissiona x E. buprestium

E. melanophloia x E. creba

E. populnea x E. creba

E. obliqua x E. pulchella

E. amigdalina x E. risdonii

E. perriniana x E. rodwayi

E. “brachyphylla”

megacarpa
E. marginatay E.

preissiana

E. preissiana y E.

sepulcrales

E. preissionay E.
buprestium

E. melanophloia y

E. creba

E. populneay E.
creba

E.obliquay E.
pulchella

E. amigdalinay E.
risdonii

E. perriniana y E.

rodwayi

E. loxophleba y E.

kruseana

Morfologico

Morfoldgico

Morfologico foliar, floral
y frutal

Morfologico foliar y

frutal

Morfologico foliar y
frutal

Morfologico foliar y
frutal

Morfologico foliar y
frutal

Morfologico foliar, floral

y frutal

Morfologicos foliar y

quimico
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E. rudisy E.

Rosetto et al., 1997 E. graniticola . RAPDs
drummondii
Campinhos et al., . E. grandis vy E. .
E. grandis x E. urophylla Aloenzimas
1998 urophylla
E. ovatayE. ) .,
Lopez et al., 2000 E. ovata x E. globuls Fenologia, adecuacion
globuls
E. acmenoides x E. acmenoides y Morfolégico frutal y

Stokoe et al., 2001
E. cloeziana E. cloeziana moleculares (cpDNA)

Morfologico y molecular

Barbour et al., 2002 E. nitens x E. ovata E. nitens y E. ovata . .
(isoenzimas)
o Morfologico (polen),
KUNZEA / ) K. sinclairii y L. o, )
Harris et al., 1992 K. sinclairii x L. scoparium . composicion de aceites
LEPTOSPERMUM scoparium . ,
esenciales y fenologia
. . P. guajavay P. Morfoldgico foliar, floral
PSIDIUM Landrum et al.,1995 P. guajava x P. guineense . L
guineense y quimico

i. Hibridacion en Psidium

El género Psidium posee alrededor de 30 especies y es endémico del continente
Americano (Sanchez-Vindas, 1990). Algunas especies han sido cultivadas extensamente,
como por ejemplo P. guajava, P. cattleianum y P. guineense llegando a convertirse en
plaga en algunos lugares, como es el caso de P. cattleianum en Hawaii (Huenneke y
Vitousek, 1990; Uwolo y Denslow, 2008) y de P. guajava en las islas Galapagos y en las
islas Canarias (Mauchamp, 1997, Sanz-Elorza et al., 2005)

Dentro del género Psidium, se han registrado escasos estudios sobre hibridacion
natural. El Unico trabajo sobre hibridacion en el género es el de Landrum et al. (1995),
en donde se determina morfolégicamente hibridacion entre P. guajava y P. guineense.
Sin embargo, se ha propuesto que algunas formas problematicas desde el punto de
vista taxondomico y algunas llamadas “especies” son el resultado de eventos de
hibridacion (McVaugh, 1963, 1968). Sin embargo, ninguna de estas especulaciones ha

sido confirmada experimentalmente. En todos los casos P. guineense ha sido propuesta
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como una de las especies parentales, siendo P. salutare y P. guajava otras de las
especies participantes. La baja frecuencia de hibridacion citada en el género puede

deberse en parte a la poca atencidon que se le ha dado al grupo en este contexto.
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Il. JUSTIFICACION, OBJETIVOS E HIPOTESIS

A pesar de la alta riqueza especifica que presenta la familia Myrtaceae, del frecuente
fendomeno de hibridacion registrado, de su amplia distribucidon geografica, asi como de
una alta dispersion que ha permitido que especies del continente como Psidium
sartorianum invada la Isla Socorro, la cual, contiene un 32% de especies de plantas
endémicas. Se han realizado pocos estudios que involucren a una especie endémica
asociada a una isla y los posibles consecuencias que la hibridacion pueda presentar en
un contexto taxondémico y de conservacion, por lo que en este estudio se planted el

siguiente objetivo general:

Evaluar la posible existencia de hibridacion entre Psidium sartorianum y Psidium
socorrense empleando caracteres morfologico foliares y moleculares (RAPD’s).
Asimismo, determinar los niveles de hibridacion introgresiva a través de un

gradiente altitudinal en la Isla Socorro, México.
Se pretende contestar los siguientes objetivos particulares:

Determinar si los individuos con morfologia intermedia son el resultado del flujo

genético entre P. sartorianumy P. socorrense.
Evaluar los niveles de hibridacion entre P. sartorianum y P. socorrense en un
gradiente altitudinal mediante el uso de caracteres morfoldgicos foliares y

moleculares (RAPD’s).

Determinar la dinamica de la hibridacion introgresiva en el complejo P.

sartorianum x P. socorrense.
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Asimismo, se pretende contestar las siguientes hipoétesis:

Si los disturbios favorecen el rompimiento de Barreras Reproductivas facilitando
el flujo genético entre especies cercanas, entonces, se espera que en los sitios
afectados por la poblacidon de borregos y actividades humanas en la Isla Socorro,
faciliten la simpatria entre P. sartorianum y P. socorrense favoreciendo la

hibridacion entre estas especies.

Dado que P. sartorianum presenta una mayor distribucion geografica vy
abundancia relativa que P. socorrense en la Isla Socorro, se espera que P.
sartorianum presente un mayor éxito reproductivo y por lo tanto que exista una

introgresion unidireccional hacia P. socorrense.
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I1l. MATERIALES Y METODOS

A. Sitio de estudio

El archipiélago de Revillagigedo comprende un grupo de cuatro islas volcanicas, que en
orden de tamano esta integrado de la forma siguiente: isla Socorro > Clarion > San
Benedicto > Roca Partida. Las islas se sitian aproximadamente entre los 18° 20’ y 19°
20’ Ny 110° 48’ W, localizandose a 659.69 km de la costa del estado de Colima y
aproximadamente a 386.16 km al sur de Cabo San Lucas, Baja California (Hanna, 1927).

La isla Socorro es la mas grande de las islas del archipiélago de Revillagigedo,
tiene un extension de 210 km? y se localiza a los 18° 41’ N'y 110° 56’ W, a 480 km al
sur de la Peninsula de Baja California y a 716 km al Oeste de Colima (Adem et al.,
1960) (Fig. 1). La isla constituye una zona montanosa en la que la elevacion maxima
esta dada por el volcan Evermann, el cual alcanza los 1,150 m s.n.m. De las cuatro islas
que conforman al archipiélago, la isla Socorro es la mas importante desde el punto de
vista bidtico, ya que aproximadamente el 32% de las especies vegetales nativas son
endémicas (Levin y Moran, 1989); asimismo, todos los vertebrados terrestres nativos
son endémicos a nivel de género, especie o subespecie y se calcula que 14 de 16
especies de aves terrestres lo son a nivel de género, especie o subespecie (Brattstrom,
1990).

La isla Socorro presenta un clima calido semiseco o arido hasta los 500 m s.n.m.
en donde predomina el matorral de Croton masonii 1. M. Johnston y Psidium
sartorianum (0. Berg) Niedenzu; un clima semicalido subhimedo en un intervalo
altitudinal entre 500 y 800 m, donde se presenta una selva de Bumelia socorrensis
Brandegee y Psidium socorrense |. M. Johnston, y finalmente un clima templado
subhimedo por arriba de los 900 m s.n.m. donde predomina la pradera (Miranda,
1960). Datos mensuales de humedad relativa muestran valores por arriba del 73%, con
los registros mas altos en julio, agosto y septiembre (80%), las variaciones en los

niveles de humedad relativa estan dadas por la topografia de la isla, de tal forma que
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después de los 700 m de altitud, se presentan elementos arboreos y se registra una

mayor humedad (Coria, 1994). Los vientos dominantes durante todo el ano son en

-18°47"

—-18° 44"

@  Psidium sartorianum

Psidium socorrense 110°57° 110° 56

O

@ Zonamixta/Simpatrida

Figura 1. Mapa de las poblaciones muestreadas del complejo Psidium sartorianum x Psidium socorrense en la

Isla Socorro, México.

direccion noroeste, con velocidades mensuales de 35 km/h, ya que la isla esta situada
en la trayectoria de los grandes ciclones tropicales, los cuales se presentan en los
meses de junio a octubre (Hobgood, 2003).

El suelo de la isla Socorro consiste en su mayor parte de lava basaltica, cenizas y
productos derivados de su desintegracion. Los suelos de piedra pomez son pobres en

vegetacion y solo existe si hay abundante humedad, por otro lado, las tobas propician
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el crecimiento de la flora arbustiva de matorral con arboles de forma aislada (Medina,
1957).

En la isla existen un gran nimero de disturbios naturales asi como disturbios
causados por actividades humanas. Por ejemplo, el ganado que fue introducido entre
1869 y 1887 ha causado una severa erosion en pendientes a una altitud de alrededor de
300 a 450 m. A alturas mayores (700 m s.n.m.) el ganado ha causado un severo
deterioro en la cubierta vegetal original evitando el establecimiento de arboles jovenes
(Levin y Moran, 1989). Ademas, Miranda (1960) sugiere que los extensos pastizales en la
isla pudieron haber sido ocasionados por el forrajeo del ganado. Por otro lado, el
establecimiento de la base naval en 1957 (Richards y Brattstrom, 1959) trajo consigo la
introduccidon de especies exoticas y otros disturbios. Se cree que la introduccion de
gatos ha causado la extincion de una especie de ave endémica (Zenaida graysoni) y que
ha puesto en riesgo a por lo menos otra (Mimodes graysoni) (Jehl y Parkes, 1983). La
construccion de carreteras ha sido un disturbio en la parte sur de la isla, ademas de
que el trafico con el continente ha aumentado considerablemente. En 1988, el numero
de especies naturalizadas era de al menos 47 (Levin y Moran, 1989), muchas de estas

especies se encuentran en los sitios alterados.

B. Sistema de estudio

Para este estudio se eligieron dos especies de la familia Myrtaceae: Psidium
sartorianum (O. Berg) Niedenzu y Psidium socorrense |. M. Johnston.

Psidium sartorianum es una especie continental. En México presenta una amplia
distribucion geografica, encontrandose en la vertiente del golfo desde el Norte de
Veracruz, en la depresion central y sur de Tabasco, en el norte de la peninsula de
Yucatan; en la vertiente del pacifico se encuentra desde Baja California Sur hasta
Chiapas. Fuera de México P. sartorianum se distribuye en Centroamérica y en las
Antillas hasta el norte de Colombia y Venezuela. Asimismo, abarca diversos tipos de
vegetacion como selvas bajas caducifolias, selvas medianas subperennifolias vy

matorrales espinosos, entre los 10 y 1,500 m s.n.m (Pennington y Sarukhan, 2005).
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Psidium sartorianum es un arbusto de 2 a 6 m de altura, presenta hojas ovado-
lanceoladas glabras por ambos lados y copiosamente glandular-punteadas, el largo de
la hoja es de 2 a 6 cm, mientras que el ancho es de 0.8 a 0.3 cm. Se cree que P.
sartorianum llegé a la Isla Socorro por medio de una dispersion por aves (Levin y
Moran, 1989).

Psidium socorrense es una especie endémica a la isla presentandose Unicamente
en las zonas templadas de la isla Socorro por encima de los 500 m s.n.m. P. socorrense
es un arbusto de hasta 1.2 m de altura, presenta hojas ovado-oblongas y algunas
glandulas en ambas superficies; el largo de la hoja es de 4 a 5.5 cm y un ancho de 1.5 a
3 cm (Johnston, 1931).

La delimitacion taxonémica de estas especies en la Isla Socorro ha sido dificil,
debido a que existen especimenes que no han podido ser clasificados dentro de alguna
de las dos especies, ya que comparten caracteristicas que supuestamente separan a
ambas especies (ver Levin y Moran, 1989). Estas observaciones han llevado a pensar a
algunos autores (e.g., Miranda, 1960) que existe una sola especie de Psidium en la isla,
sin embargo, es importante mencionar que dichas colectas provienen de elevaciones de
entre los 450 y 500 m s.n.m., es decir en el area mixta/simpatrida entre las dos
especies sugiriendo que la variacion observada puede ser explicada en parte por el

fenomeno de hibridacion.

C. Datos morfologicos

Para llevar a cabo los analisis morfoldgicos foliares se midieron un total de 17
caracteres (Cuadro 2). La colecta del material botanico se llevé a cabo en la ladera sur
de la isla mediante un muestreo sistematico a lo largo de ocho pisos altitudinales
separados 100 m entre si. En cada piso altitudinal se eligieron al azar 25 individuos y de

cada uno de ellos, se eligieron al azar 30 hojas maduras y sin dafo mecanico aparente.
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Cuadro 2. Lista de caracteres morfoldgicos foliares

Caracter Unidad Descripcion
LT mm Longitud total
LL mm Longitud de lamina
LP mm Longitud del peciolo
AM mm Ancho mayor
LBAM mm Longitud de la base al ancho mayor
DP mm Diametro del peciolo
DVM mm Diametro de la vena media
DV mm Distancia entre venas
A'/5B mm Ancho a '/ basal
A'/5A mm Ancho a '/; apical
NV # NUmero de venas
AV grados Angulo de vena

Combinacion de caracteres

P% Longitud del peciolo x 100/longitud total

LBAMY% Longitud de la base al ancho mayor x 100/longitud total
LL/AM Longitud de la lamina/Ancho mayor

LBAM/AM Longitud de la base al ancho mayor/ancho mayor

COB mm?* Cobertura

D. Datos genéticos

Para llevar a cabo los analisis genético, se colectaron hojas jovenes y sin dano
aparente de los mismos individuos utilizados para el analisis morfoldgico. Las hojas se
conservaron en nitrogeno liquido y fueron transportadas al laboratorio de Genética
Molecular del Centro de Educacion Ambiental e Investigacion Sierra de Huautla, UAEM.
Posteriormente, se realizd una extraccion de DNA total utilizando el kit DNeasy Plant
Minikit (Qiagen, Valencia, California, EUA) y se llevd a cabo el analisis genético
utilizando la técnica RAPD-PCR. Para esto, se probaron primers de secuencias al azar
de 10 pb de longitud (Operon Technologies, Alameda, California, EUA) de la serie A, B,
C, D, y E con el fin de encontrar marcadores diagnosticos o especificos para cada una

de las especies parentales. Un marcador diagnostico es aquel que se encuentra en
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todos los individuos de una especie y que no se encuentra en ningun individuo de la
otra especie, mientras que un marcador especie-especifico es aquel que es Unico para
una de las especies pero que no necesariamente se encuentra en todos los individuos
de esta especie. Los fragmentos fueron separados mediante una electroforesis en
agarosa al 1.5%, los productos de PCR fueron revelados con bromuro de etidio bajo una
lampara de UV. La masa molecular de los productos de PCR fue estimada utilizando un

marcador de 1 kilo base (kb).

E. Analisis estadisticos

Se llevd a cabo un analisis de varianza (ANdeVA) para determinar el efecto de la
especie sobre la variabilidad en la morfologia foliar de los 17 caracteres medidos. Los
datos porcentuales fueron transformados como X = arcsin (%)” y los datos continuos
fueron transformados como X = (x)”* + 0.5. Para este analisis se incluyeron Unicamente
las zonas alopatridas de cada una de las especies. Para Psidium sartorianum se
considerd la zona alopatrida aquellos individuos entre los 100 y los 300 m s.n.m.,
mientras que para P. socorrense se considerdo como la zona alopatrida a los individuos
colectados de los 700 a los 800 m s.n.m.

Por otro lado, para determinar el nimero de caracteres intermedios en la zona
de contacto putativa se realizd el procedimiento de conteo de caracteres (Wilson,
1992, con algunas modificaciones) para cada uno de los pisos altitudinales de la zona
de contacto putativa (400, 500, 600 y 700 m s.n.m.). Si al llevar a cabo el analisis un
caracter de la zona de contacto diferia significativamente con algun caracter de las
especies parentales, el caracter era registrado como transgresivo positivo cuando
excedia positivamente el valor de las especies parentales, transgresivo negativo cuando
lo excedia negativamente, intermedio o tipo-sartorianum o tipo-socorrense cuando no
diferia significativamente de algin parental.

El indice de hibridaciéon de Anderson (Anderson, 1949) fue utilizado para
identificar a los individuos intermedios y a las posibles retrocruzas a lo largo del
gradiente altitudinal. El indice de hibridacion se calculd utilizando todos los caracteres

morfologicos. A los caracteres representativos de P. sartorianum se les asigné un valor

24



de 2 y a los caracteres de P. socorrense se les asignd un valor de 0, mientras que a los
caracteres intermedios se les asignd un valor de 1. Los analisis se muestran mediante
un histograma de frecuencias.

Para analizar los datos obtenidos de los RAPD’s, se utilizd el indice de
hibridacion de maxima verosimilitud empleando el programa Hardig-Hybrid (Hardig et
al., 2000). Este indice es util para identificar a los individuos intermedios, a
retrocruzas asi como a la estructura genética de la zona hibrida. Los resultados se
mostraron mediante un histograma de frecuencias.

Con el fin de conocer si existe un efecto de la altitud sobre la morfologia foliar
de P. sartorianum se realizd una regresion de los 17 caracteres medidos en este estudio
en la cual se incluyeron a todos los individuos reconocidos como P. sartorianum por el
indice de hibridacion morfoldgico arriba mencionado.

Finalmente, se realizd un analisis discriminante para cada uno de los pisos
altitudinales en donde se encontraron hibridos y/o retrocruzas mediante el indice de
hibridacion. Este analisis se realizé con el fin de encontrar el caracter mas Gtil para la
discriminaciéon taxondémica entre P. sartorianum y P. socorrense. Asimismo, el analisis
discriminante puede revelar la manera en la que los caracteres morfologico foliares
separan a los individuos en grupos. La variacion en cuanto a tamano y forma debida
solo a la forma se cuantifico usando las sumas de los eigen valores obtenidos en el
analisis discriminante (Darroch y Mosimann, 1985). El programa STATISTICA 6.0 para

Windows fue utilizado para todos los analisis estadisticos (Statsoft, 1998).
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IV. RESULTADOS

A. Analisis morfolégicos

Los 17 caracteres morfoldgicos foliares fueron medidos en un total de 4,922 hojas
pertenecientes a 200 individuos de las zonas alopatridas de Psidium sartorianum y P.
socorrense y a los individuos de las zonas mixtas/simpatridas. Los resultados obtenidos
con el analisis de varianza muestran que el 100% de los caracteres morfologico foliares
medidos difieren significativamente entre Psidium sartorianum y P. socorrense (Cuadro
3).

Cuadro 3. Promedio + el error estandar y los resultados de ANOVA para todos los caracteres de Psidium

sartorianum y P. socorrense. Diferencias significativas a P < 0.001 = ***, P < 0.01 =**y P < 0.05 = *.

Caracter P. sartorianum P. socorrense Especie (g.l.=1, 2875)

Caracteres macromorfoldgicos

LT 36.14 + 0.22 42.74 + 0.26 356.74
LL 33.03 + 0.20 38.95 + 0.25 324.66 =
LP 3.11 + 0.02 3.79 + 0.03 401.97 =
AM 16.09 + 0.10 20.81 + 0.13 884.72
LBAM 13.86 = 0.12 16.13 = 0.10 174.52
DP 0.82 + 0.01 0.86 + 0.01 27.70
DVM 0.42 + 0.01 0.45 + 0.01 68.30
NV 5.38 + 0.02 6.04 + 0.04 193.62
AV 38.08 + 0.07 36.58 + 0.18 83.02
DV 5.08 + 0.03 4.87 + 0.03 22.66
AVA 15.15 + 0.09 19.37 + 0.12 839.62
AviB 12.73 + 0.10 15.39 + 0.10 294.18
Combinacion de caracteres

P% 8.74 + 0.04 8.99 + 0.07 8.06
LBAMY% 37.69 + 0.14 38.15 + 0.20 4.07
LL/AM 2.07 = 0.01 1.89 + 0.01 263.42
LBAM/AM 0.86 + 0.01 0.78 = 0.01 93.99
COB 567.92 + 6.61 824.92 + 9.77 503.23
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Por otro lado, mediante el conteo de caracteres se encontré que la zona
muestreada a los 400 y a los 700 m s.n.m. fueron las que registraron el mayor nimero
de caracteres intermedios (10 de 17 y 9 de 17 respectivamente), mientras que los pisos
altitudinales a los 500 y 600 m registraron la menor cantidad de caracteres intermedios
(3 de 17) (Apéndice 1). Asimismo, los analisis de regresion lineal mostraron que no
existe un efecto del gradiente altitudinal sobre la morfologia foliar de los 17 caracteres
medidos.

Para establecer los posibles hibridos F; y sus retrocruzas, se empleo el indice de
hibridacion de Anderson utilizando los 17 caracteres morfoldgicos foliares. El indice
reveld que los individuos muestreados en los primeros tres pisos altitudinales (de 100 a
300 m) corresponden a P. sartorianum, sin embargo, a los 400 m s.n.m. se muestran
posibles hibridos Fy, asi como individuos que morfolégicamente corresponden a P.
socorrense. A elevaciones mayores (500 a 700 m s.n.m.) el indice mostré que existen
individuos que morfologicamente corresponden a P. sartorianum y a P. socorrense asi

como hibridos F; y retrocruzas unidireccionales hacia P. socorrense (Figura 2).

27



Al0 A8
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Bl B7

0 ' 213 425 638 850 1063 1275 14.88 17.00 1913 2125 2338 2550 27.63 2975 3188 34

P. socorrense Probable Probable Probable P. sartorianum
(A) Backcrosses F; Backcrosses (B)

Figura 2. Distribucion de frecuencia de individuos vs. indice de hibridacion de Anderson derivado de 17
caracteres morfologicos foliares a lo largo del gradiente altitudinal en la Isla Socorro, México. El niUmero de
cada planta evaluada esta representado. Se muestran los resultados de cluster de los parentales puros y zonas
mixtas/simpatridas (indice = 0 o 34), un cluster de probables hibridos F; (indice = 12.75-21.25), probables
retrocruzas hacia P. socorrense (indice = 8.50-10.63) y probables retrocruzas hacia P. sartorianum (indice =
23.38-25.5).

28



Por otro lado, el analisis de funcion discriminante mostré6 que cuando se
emplean las poblaciones alopatridas utilizando morfologia foliar se aglutinan los
caracteres de acuerdo a su identidad taxondmica (en P. sartorianum y P. socorrense),
corroborando que los individuos muestreados en la Isla Socorro, pertenecen a dos
especies. Asimismo, en el piso altitudinal de 400 m se presenta un patron de
morfologia intermedia entre las dos especies parentales. En los dos subsecuentes pisos
altitudinales (500 y 600 m) los individuos muestreados tienen una mayor semejanza
morfoldgica foliar con P. socorrense. Por ultimo, a los 700 m s.n.m. los individuos de la
zona de contacto forman un grupo bien delimitado, compartiendo caracteristicas

morfologicas con ambas especies parentales (Figura 3).
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Figura 3. Analisis de funcion discriminante para la variacion morfoldgica foliar en el complejo Psidium
sartorianum x P. socorrense en la Isla Socorro, México.
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Para la comparacion del complejo P. sartorianum x P. socorrense, se obtuvo un
eje discriminante significativo (P < 0.001) que explicoé del 81.21% (a los 400 m s.n.m.)
al 70.49% (a los 600 m s.n.m.) de la ordenacidn entre taxa. El analisis discriminante
mostro en general que la variable que tuvo un mayor peso en la ordenacion de los
datos a los 400 m s.n.m. fue A¥%B, mientras que a los 500 m s.n.m. fue LT. Por ultimo,
la variable que tuvo el mayor peso en la ordenacion de los datos a los 600 y 700 m
s.n.m. fue COB (Cuadro 4).

Las variables de forma produjeron dos ejes discriminantes y el radio de la suma
de los eigenvalores mostraron que cerca de 0.66/1.95 = 34% de la variacion en tamafo
y forma es explicada Unicamente por la forma para los 400 m s.n.m., para los 500 m
s.n.m. fue de 1.67/3.16 = 53%, para los 600 m s.n.m. fue de 0.59/1.45 = 41% y por
altimo para los 700 m s.n.m. fue de 0.95/2.50 = 38%.

B. Andlisis genéticos

Para evaluar los niveles de hibridacion en el complejo P. sartorianum x P. socorrense,
se utilizé un total de 8 primers. Estos primers produjeron 43 distintas marcas (bandas).
El analisis de RAPD’s mostré ser una poderosa herramienta en la caracterizaciéon de
individuos hibridos entre P. sartorianum y P. socorrense. El indice de hibridacion de
Hardig soporta que en la Isla Socorro, la hibridacion entre las especies de guayaba se
documenta entre la altitud de 400 y 700 m.

El promedio del indice de hibridaciéon de Hardig para P. sartorianum fue de 0.86
(SD 0.06), para P. socorrense fue de 0.06 (SD 0.05), y para los hibridos fue de 0.39 (SD
0.13). En general, el indice de hibridacién de Hardig (molecular) soporta al indice de
hibridacion de Anderson (morfolégico) produciendo el mismo patron de hibridacion

(Figura 4).
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Psidium sartorianum x P. socorrense en la Isla Socorro, México.

Variable DF1 DF2 Variable DF1 DF2

400 m s.n.m. 600 m s.n.m.

LBAM% -0.35 0.52 LBAM/AM 0.34 -0.14
NV 0.37 -0.33 NV -0.11 -0.69
AV -0.41 -0.13 DP 0.58 -0.20
DVM -0.24 -0.34 AVA -0.84 0.21

LL/AM -0.29 1.44 DVM 0.07 0.56

DP -0.40 0.27 J.VA:] 0.68 -0.20
LP -0.13 0.58 AV 0.26 0.10

AVA 0.50 -1.82 P% -0.14 -0.44
AviB -0.81 0.62 LBAM?% 0.34 0.59

DV -0.31 -0.29 DV 0.11 -0.25
AM 0.70 1.91 AM -0.83 0.57

LBAM -0.22 -0.71 CcoB 1.04 -0.49
P% 0.13 -0.93 LBAM -0.37 -0.34
CcoB 0.59 2.01 LL -0.29 0.48

LL -0.36 -2.75 LL/AM -0.05 0.12

LBAM/AM 0.19 -0.65 Eigenvalor 1.32 0.55

Eigenvalor 1.91 0.44 % de Variacion 70.49 29.51
% de Variacion 81.21 18.79 Significancia <0.001 <0.001
Significancia <0.001 <0.001

500 m s.n.m.

DVM -0.51 0.42 700 m s.n.m.

NV 0.39 0.26 NV 0.39 0.70

LBAM/AM 0.21 0.77 LBAM/AM -0.04 0.38

AV -0.25 -0.33 DV -0.18 0.63

DP -0.34 -0.27 DVM -0.07 -0.50
LP -0.47 -2.57 AV -0.32 0.05

AVA 0.02 0.61 DP -0.41 0.08

A%B -0.84 -0.77 CcoB 0.78 -0.38
P% -0.70 0.90 A%iB -0.70 0.54

AM 1.36 0.62 AVA 0.72 0.73

LBAM% -0.33 -0.45 AM -0.27 -0.88
LT -12.69 -16.75 LBAM?% -0.46 0.20

CcoB 1.73 -0.97 LL/AM -0.52 0.00

LL/AM 0.01 -0.72 LBAM 0.12 -0.65
DV -0.04 0.12 LP 0.12 -0.09
LBAM -0.36 -0.13 LT -0.54 0.56

LL 11.00 19.52 P% 0.02 0.16

Eigenvalor 2.98 0.94 Eigenvalor 2.41 0.85

% de Variacion 75.98 24.02 % de Variacion 73.85 26.15
Significancia <0.001 <0.001 Significancia <0.001 <0.001

Cuadro 4. Resultados del analisis de funcion discriminante para la variacion morfoldgica foliar del complejo
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Figura 4. Distribucion de frecuencia de individuos vs. indice de hibridacion de Hardig derivados de los
marcadores moleculares (RAPD) a lo largo del gradiente altitudinal en la Isla Socorro, México. El
numero de cada planta evaluada esta representada. Se muestran los resultados de cluster de los
parentales puros y zonas mixtas/simpatridas (indice = 0 o 1), un cluster de probables hibridos F;
(indice = 0.38-0.63), retrocruzas hacia P. socorrense (indice

Backcrosses

sartorianum (indice = 0.69-0.75)
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V. DISCUSION

En general, la hibridacién natural es deducida normalmente por la morfologia
intermedia de las plantas y los caracteres morfologicos foliares son considerados una
poderosa herramienta para la deteccion de individuos hibridos dentro de la familia
Myrtaceae (Landrum et al.,1995; Lopez et al., 2000; Stokoe et al., 2001; Barbour et
al., 2002). Sin embargo, en algunos casos la morfologia intermedia de los arboles no ha
reflejado hibridacion, por ejemplo, Craft et al. (2002) analizaron individuos con
caracteristicas foliares intermedias entre Quercus lobata y Q. douglasii. Los autores
concluyeron que los aparentes fenotipos intermedios entre estas dos especies no son
necesariamente hibridos y que los hibridos verdaderos no son necesariamente
fenotipicamente intermedios.

En nuestro estudio la hibridacion estuvo fuertemente corroborada por los
caracteres morfoldgico foliares, los cuales sefalaron que los individuos con morfologia
intermedia atipica son hibridos derivados del entrecruzamiento de P. sartorianumy P.
socorrense. En general, los arboles hibridos se encuentran en los sitios de simpatria de
las especies parentales putativas. Particularmente, se observd que se encuentran
ubicadas en los pisos altitudinales de los 400 a los 700 m, en estos sitios el disturbio ha
sido un factor que probablemente promueve la hibridacion (Arnold et al., 1990; Klier
et al., 1991). Las principales formas de disturbio en los sitios de estudio son los
huracanes, la introduccion de ganado y actividades humanas. Arnold (1997) sugiere que
los individuos hibridos que se forman en ambientes perturbados podrian ser eliminados
si el ambiente regresara a un estado de predisturbio. Sin embargo, esto seria muy
poco probable en las zonas hibridas estudiadas, ya que en las visitas constantes que se
realizaron se observé un incremento sostenido en la extension del area disturbada.

La hibridacion es un fenémeno natural con un gran impacto evolutivo ya que se
considera que del 50 al 70% de las especies vegetales se han originado por esta via
(Arnold, 1994). En particular, la Isla Socorro contiene un 32% de especies vegetales
endémicas y se han registrado dentro de la Isla especies invasoras procedentes del
continente (e.g., Psidium sartorianum, Psidium guajava, Rynchelytrum repens,

Dodonea viscosa, Cedrela odorata, Pithecellobium dulce, Ipomoea pres-capre), lo cual
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podria promover que el fendmeno de hibridacion se facilite entre especies cercanas
taxonomicamente. Por lo anterior, se espera que la hibridacion tenga un papel
importante en la diversificacion de la flora de la Isla Socorro, como se ha registrado
con otros sistemas insulares. Por ejemplo, la flora de las islas de Hawaii se ha visto
considerablemente afectada por este fenomeno (Carr, 1995; Smith et al., 1996;
Caraway et al., 2001; Randell et al., 2004) presentandose en 37 géneros nativos
(Ellstrand et al., 1996). Ademas, la hibridacion es comUn en otras floras insulares, por
ejemplo en las islas de California (Liston et al., 1990; Rieseberg y Gerber, 1995), las
islas Canarias (Brochman, 1984; Gilmert y Kadereit, 1989; Salas-Pascual et al., 1993),
las islas Britanicas (Stace, 1975), entre otras.

Psidium socorrense es una especie endémica de la Isla Socorro, la cual se
encuentra especialmente susceptible a la hibridacion cuando se encuentran en
simpatria con P. sartorianum, debido a que por lo general las especies endémicas
poseen débiles barreras reproductivas y una menor diversidad genética en comparacion
con especies de amplia distribucion geografica y muy abundantes como P. sartorianum.
Asimismo, la presencia de polinizadores generalistas es otro factor que puede promover
el fendomeno de hibridacion entre estas especies (Levin y Francisco-Ortega, 1996). En
general, los resultados morfoldgico foliares y moleculares (RAPD’s) mostraron que

existen individuos hibridos F y retrocruzas Unicamente hacia P. socorrense.

Hibridacion del complejo Psidium sartorianum x Psidium socorrense

Comunmente el fendémeno de hibridacion afecta la correcta identificacion y
delimitacion de las especies, resultando dificil y en algunas ocasiones imposible
resolverlo. Para el género Psidium esto es particularmente cierto, ya que los limites de
las especies dentro del género no estan bien definidos y se ha propuesto que muchas
poblaciones y algunas “especies” son de origen hibrido (McVaugh, 1963, 1968). Para
efectos de este estudio, la distincion de las especies involucradas (P. sartorianum vy P.
socorrense) ha sido dificil, e incluso algunos autores han propuesto que existe una sola
especie de Psidium en la isla Socorro (e.g., Miranda, 1960). Los resultados derivados de
este trabajo sugieren que existen dos entidades discretas desde el punto de vista

morfologico (Cuadro 3 y Figura 3) y genético (Figura 4) cuando ambas especies se
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encuentran en alopatria. Sin embargo, en la zona simpatrida (400 a 700 m s.n.m.)
entre las dos especies se encontraron individuos intermedios morfoldgica y
genéticamente (hibridos F1), asi como retrocruzas hacia P. socorrense en altitudes de
los 500 a 700 m. Es importante mencionar que en la zona de contacto existe una
incidencia diferencial de disturbios (e.g., huracanes, forrajeo intensivo, entre otros)
(Levin y Moran, 1989), los cuales han causado una severa erosion del suelo en algunos
pisos altitudinales que dificilmente permiten el establecimiento de individuos de P.
sartorianum y de P. socorrense. Es probable que en estos ambientes con un alto grado
de disturbio se favorezca el establecimiento de individuos hibridos, ya que éstos se
pueden establecer en ambientes con condiciones y recursos diferentes a los parentales.
Es decir, se estaria favoreciendo el establecimiento de hibridos mas competitivos (vigor
hibrido) que las especies parentales putativas.

El sitio a los 400 m s.n.m. registr6 la menor frecuencia de individuos de P.
socorrense (n=5) en relacion con P. sartorianum (n=14). Asimismo, se encontro que solo
existen cinco individuos hibridos F;. Esta es una frecuencia alta de individuos hibridos
tomando en cuenta el bajo niUmero de individuos de P. socorrense segun el indice de
hibridacion genético (cinco) (Figura 4) y tres individuos segun el indice de hibridacion
morfologico (Figura 2). Sin embargo, debemos tomar en cuenta que debido a los
disturbios en la parte sur de la isla por actividades humanas (marinos) y forrajeo por
borregos (introducidos entre 1869 y 1887), el bosque de P. socorrense pudo haberse
reducido en los Ultimos anos, y los hibridos encontrados pueden ser el resultado de
eventos no recientes de hibridacion o bien pueden ser el resultado de la dispersion de
semilla por parte de aves desde elevaciones mayores. La ausencia de retrocruzas en
este sitio (400 m s.n.m.) puede deberse a la baja probabilidad de que ocurran cruzas
interespecificas debido a la baja frecuencia de P. socorrense.

En contraste, a altitudes mayores (500 y 600 m) donde la intensidad de los
disturbios es menor, se encontr6 un mayor nUmero de P. socorrense, individuos
hibridos F; y retrocruzas hacia P. socorrense. Por ultimo, a los 700 m s.n.m. no se
detectaron individuos puros de P. sartorianum. Sin embargo, existen hibridos F1 y
retrocruzas hacia P. socorrense. Esto puede deberse a una intensa dispersion de polen

desde altitudes menores de la zona de contacto hacia los 700 m s.n.m.
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Implicaciones en conservacion
La hibridacion natural puede generar multiples escenarios en cuanto a la conservacion
de especies con distribucion restringida. En general, estos escenarios pueden llevar a:
i) la extincion de la especie debido a asimilacion genética por parte del taxén mas
abundante o depresion exogamica (Rhymer y Simberloff, 1996) o bien ii) al
enriqguecimiento de la diversidad genética de la especie rara (Stebbins, 1942), esto
dependiendo de la frecuencia de la hibridacion y/o introgresion y de la intensidad de
los disturbios que permitan el establecimiento de los individuos hibridos. Para conocer
los posibles escenarios que la hibridacion sobre una especie endémica puede originar a
corto y largo plazo es necesario conocer los pasos que han ocurrido desde el contacto
de las dos especies hasta los mecanismos que favorecen el establecimiento de los
hibridos.

El incremento en el nimero de especies exoticas en muchas regiones del mundo
y la alteracion del ambiente debido a actividades humanas promueven la hibridacion
entre especies previamente alopatridas, ya sea entre especies nativas o entre una
especie nativa y una introducida (Vila et al., 2000). Esto es cierto para las floras
insulares, particularmente en el caso de las islas de Hawaii (Smith et al., 1996),
Galapagos (Klekowski, 2008), entre otras. En el caso de este estudio, se registro
hibridacion entre una especie insular endémica (P. socorrense) y una especie
continental de amplia distribucién (P. sartorianum). Se ha propuesto que P.
sartorianum es una especie relativamente reciente en la isla Socorro que tuvo una
dispersion de semilla facilitada por aves desde el continente (Levin y Moran, 1989).
Esta especie se ha establecido en la parte sur de la isla formando densos parches a lo
largo de la ladera sur, entrando en contacto y formando hibridos con la especie
endémica P. socorrense desde los 400 m s.n.m. hasta los 700 m s.n.m.

Ademas del efecto que P. sartorianum podria tener sobre la persistencia de P.
socorrense en términos de competencia y de la severa erosion que han causado el
ganado y los huracanes, la hibridacién representa una amenaza para la especie

endémica, ya que puede tener un efecto negativo en aspectos demogrdficos o bien
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puede ocasionar asimilacion genética de la especie endémica (Levin y Francisco-
Ortega, 1996).

Hablando de los aspectos demogrdficos, si los individuos hibridos son
parcialmente estériles o presentan una menor adecuacion que las especies parentales,
la especie rara puede verse amenazada por depresion exogamica (Templeton, 1986).
Esto es, que las poblaciones de la especie rara tengan una menor adecuacion debido a
que existe un gasto de gametos en la formacion de semillas hibridas, lo que puede
causar una disminucion de la especie menos abundante, ya que no existe una cantidad
suficiente de semilla conespecifica para mantener a la poblacion (Ellstrand y Elam,
1993; Levin y Francisco-Ortega, 1996). En tal caso, el resultado es el mismo si las
semillas son abortadas o si son viables. La baja frecuencia de hibridos F4 encontrados
para el complejo P. sartorianum x P. socorrense indican que la formacion de la F; es
dificil, por lo que, la depresion exogamica puede significar una amenaza para P.
socorrense.

Si las semillas son viables y los hibridos se desarrollan pero muestran esterilidad
y se reproducen vegetativamente, los hibridos pueden ser capaces de disminuir el
numero de los individuos de las especies parentales debido a que pueden llegar a ser
mas competitivos que éstas, principalmente en ambientes con algun grado de disturbio
(Levin y Francisco-Ortega, 1996). Debido a que P. guajava y P. cattleianum son
especies que presentan cierta reproduccion vegetativa (Huenneke y Vitousek, 1990;
Vilchez-Perozo et al., 2004) y a que son especies cercanas a P. sartorianum y P.
socorrense no se descarta la posibilidad de que los hibridos detectados en este estudio
puedan presentar reproduccion clonal y competir con las especies parentales aln que
presenten esterilidad. Asimismo, el sobrepastoreo por parte de los borregos es otro
factor que contribuye a la degradacion del sotobosque y afecta negativamente la
regeneracion por semilla, lo que trae como consecuencia una disminucién en el
establecimiento por via sexual; por lo que, una alternativa para el establecimiento de
nuevos individuos es el crecimiento clonal (Alfonso-Corrado et al., 2004).

Por otro lado, si los hibridos son fértiles y mas vigorosos que la especie rara,
entonces ésta puede verse amenazada por asimilacion genética por parte del taxon

mas abundante (Rhymer y Simberloff, 1996). Dicho fendmeno sélo ocurre cuando la
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frecuencia de hibridacion es alta y el tamano poblacional de la especie en riesgo es
menor a la otra especie (Ellstrand y Elam, 1993). En este sentido, las poblaciones
insulares son muy susceptibles a la asimilacion genética debido a su bajo numero
poblacional, a la simpatria con especies cercanamente relacionadas de amplia
distribucion, a las débiles barreras reproductivas y el incremento en los disturbios
causados por el hombre (Ellstrand y Elam, 1993). En la isla Socorro, P. socorrense se
encuentra en potencial peligro de asimilacion genética por parte de P. sartorianum ya
que se registréo que existen retrocruzas Unicamente hacia P. socorrense. Ademas, P.
sartorianum presenta mucho mayor abundancia en la isla y los disturbios a causa de las
actividades humanas parecen ir en aumento. En particular, el ganado introducido entre
1869 y 1887 y la constante presencia de huracanes han causado una severa erosion y un
grave deterioro de la cobertura vegetal, especialmente cerca de los 450 m s.n.m.
(Levin y Moran, 1989), es decir en la zona de contacto entre P. sartorianum y P.
socorrense. Esto sugiere que la actividad del ganado puede estar favoreciendo el
fenomeno de hibridacion entre estas especies, creando habitats distintos a los de las
especies parentales en donde los hibridos pueden establecerse. La introduccion de
ganado se ha propuesto como un disturbio critico que favorece el fendomeno de
hibridacion en diversos estudios (Rieseberg et al., 1989; Liston et al., 1990; Rieseberg y
Gerber, 1995).

Uno de los casos mas extremos en este sentido es el de Cercocarpus traskieae en
las islas de California, en este estudio solamente se encontraron 6 individuos puros de
C. traskieae utilizando RAPD; por otro lado, al analizar las plantulas se encontré que
en todas al menos uno de los progenitores era de origen hibrido, dejando a la especie
en severo peligro de extincion (Rieseberg y Gerber, 1995). Ademas, existen varios
estudios a largo plazo en otras especies vegetales que citan la pérdida de una o ambas
especies parentales en zonas de simpatria en donde existe una alta incidencia de
disturbios causados por el hombre (Stebbins y Daly, 1961; Heiser, 1979; Meyn y
Emboden 1987). Asimismo, existen un gran nimero de especies animales en peligro por
asimilacion genética (Mech, 1970; Soltz y Naiman, 1978; Cade, 1983; Allendorf y Leary,
1988; Echelle y Conner, 1989).
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Sin embargo, ademas de tener un impacto negativo sobre la biodiversidad, en
algunos estudios se ha propuesto que la hibridacion introgresiva puede enriquecer la
variacion genética intraespecifica de la especie rara (Stebbins, 1942; Anderson, 1949).
Bajo este escenario, si bien existe introgresion hacia la especie endémica, los alelos de
la especie rara no son eliminados, sino que sélo son “diluidos” por los alelos de la
especie mas abundante, de manera que la poblacion permanece aunque pueda
presentar mayor similitud fenotipica y genotipica con la especie mas abundante. En
este caso, se podria pensar que la variacion introducida por introgresion puede dotar a
la especie endémica con nuevos alelos que le confieran la oportunidad de colonizar
nuevos habitats (e.g. Caraway et al., 2001).

A pesar de que la frecuencia de introgresion parece no ser tan intensa en el
complejo P. sartorianum x P. socorrense, se propone que ésta ultima puede estar en
peligro de extincion. En los Gltimos anos, el rango de distribucion de P. sartorianum se
esta incrementando gracias a la eliminacion parcial del ganado en la parte sur de la
isla. Esto traeria como consecuencia una mayor frecuencia en el fenémeno de
hibridacion y una presion importante para P. socorrense en términos de competencia.
Esto, aunado a los efectos de la depresion exogamica podrian resultar una amenaza
muy importante para la integridad de P. socorrense como especie.

Sin embargo, es importante mencionar que se han encontrado individuos de P.
socorrense en la parte norte de la isla (Flores-Palacios, A. com. pers.) en donde las
condiciones son mas templadas y no se ha encontrado a P. sartorianum ni ganado. Es
posible que la parte norte funcione como un refugio para la especie, ya que parece

haber una divergencia en las preferencias de habitat entre las dos especies.

Marcadores morfolégicos vs. moleculares

Los marcadores morfoldgicos han sido ampliamente utilizados y han resultado ser una
poderosa herramienta en estudios que tratan de evidenciar el fendmeno de hibridacion
natural. Particularmente, los posibles individuos hibridos son inicialmente detectados
en campo por la morfologia intermedia que presentan con respecto a las especies
parentales putativas. En este estudio, los marcadores morfoldgicos foliares

proporcionaron poca informacion en relacion con los caracteres moleculares, lo cual
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puede abordarse desde dos puntos de vista. En primer lugar, es probable que no sea
posible distinguir los hibridos de la convergencia ecoldgica que los caracteres
morfoldgicos presentan a lo largo del gradiente altitudinal. Sin embargo, es importante
mencionar que en futuros estudios seria conveniente emplear caracteres morfologicos
frutales y florales que han mostrado ser Utiles en estudios de hibridacion en Myrtaceae
(Drake, 1980; Shaw et al., 1984; Landrum et al., 1995; Grayling y Brooker, 1996), ya
que éstos son los principales caracteres utilizados en la delimitacion de géneros y
especies dentro de la familia Myrtaceae (McVaugh, 1963, 1968)

En segundo lugar, la poca informacion derivada de los analisis morfoldgicos
puede estar relacionada con que los hibridos entre Psidium sartorianumy P. socorrense
no presenten una morfologia intermedia entre las especies parentales, lo cual es
consistente con otros estudios (Burke y Hamrick, 2002; Swartz y Brunsfeld, 2002;
Jorgensen y Mauricio, 2005). Se ha sugerido que la presencia de estos caracteres
nuevos o “extremos” (Rieseberg, 1995) encontrados en estos estudios pueden
explicarse por: i) una mayor tasa de mutacion en los hibridos, ii) la accion
complementaria que tiene una nueva combinacion de alelos en los hibridos, iii) alelos
no expresados en los parentales pueden estar sometidos a un nuevo patron de
regulacion en los hibridos o iv) a una baja estabilidad en la ontogenia de los hibridos
(Rieseberg, 1995). Este punto de vista es el que parece ser mas congruente con el caso
de P. sartorianum x P. socorrense, ya que no se encontraron individuos con morfologias
intermedias mediante el conteo de caracteres, pero se encontré6 que cada uno de los
sitios alopatridos y los individuos de la zona hibrida putativa forman grupos bien
delimitados (ver analisis discriminante).

Debido a casos como éste en que los marcadores morfologicos no son
conclusivos, los marcadores moleculares han sido ampliamente usados en la
caracterizacion de hibridacion e introgresion en las Ultimas décadas y ha sido sugerido
por algunos autores (Doebley y Wendel, 1989; Rieseberg y Brunsfeld, 1992; Jorgensen y
Mauricio, 2005) que estos marcadores son preferibles a los morfoldgicos en casos
ambiguos de hibridacion debido a que: i) se pueden encontrar una gran cantidad de
marcadores independientes, ii) a que presentan una variacién no heredable muy baja y

a que iii) la mayoria de los marcadores son neutros. En contraste, los marcadores
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morfoldgicos suelen ser pocos y tienden a presentar correlaciones entre ellos. Ademas
los caracteres morfoldgicos presentan una variacion fenotipica que es dificil de estimar
y frecuentemente convergen al estar sometidos a presiones ambientales similares
(Harrison, 1993).

A pesar de las ventajas que ofrecen los marcadores moleculares en la deteccidn
de hibridacion, es necesario hacer énfasis en las limitantes de las conclusiones que se
pueden derivar de su analisis. Por ejemplo, para efectos de este estudio, ya que existe
introgresion hacia P. socorrense se sugiere que ésta puede estar aumentando su
diversidad genética, la cual puede dotarle de cierta plasticidad para que colonice
nuevos habitats. Sin embargo, a pesar de que esta posibilidad no puede ser descartada,
la utilizacion de caracteres moleculares neutros (en este caso RAPD’s) hacen dificil
comprobar esta hipotesis, ya que se ha comprobado que los hibridos actian como
“filtros evolutivos” (Barton y Bengtsson, 1986). Por ejemplo, Martinsen et al. (2001)
mediante RFLP detectaron en una poblacion simpatrida de Populus fremontii y Populus
angustifolia que los hibridos actian como filtros evolutivos, previniendo la introgresion
del 79% de los alelos estudiados, mientras que el restante 21% mostré una amplia
introgresion. Estos resultados sugieren que la mayoria de los alelos no son introducidos
de una especie a otra al azar, sino que son elegidos selectivamente. Sin embargo, no es

posible asignar un valor adaptativo a uno u otro alelo a priori.

Modelo de zonas hibridas

El modelo que mejor describe a esta zona hibrida es el Modelo de Mosaico (Harrison,
1986), ya que la distribucion espacial que presenta P. sartorianum y P. socorrense al
interior de la Isla, es en forma de parches. Lo anterior sugiere que la distribucion
espacial de recursos y condiciones para ambas especies se encuentran de forma
agregada. Este modelo propone que en ambientes afectados por disturbios los hibridos
presentan una mayor competitividad y adecuacion que las especies parentales
putativas, por lo que, este modelo es dependiente del ambiente. Ademas de que no

existe una transicion gradual de P. sartorianum a P. socorrense.
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¢Hibridacion, convergencia o plesiomorfia?

Comunmente, la hibridacion es la explicacion que con mayor frecuencia se le da a
patrones intermedios, ya sean morfologicos o genéticos (Rieseberg, 1997). Sin
embargo, este mismo patréon puede ser un reflejo de una evolucidon convergente, es
decir, que una tercera especie adquiera de manera independiente caracteres similares
a los parentales putativos. Otra posible explicacion es el evento de una plesiomorfia,
es decir, de la retencidon de caracteres ancestrales por parte de un taxon intermedio
que al diferenciarse da lugar a taxa parentales semejantes (Rieseberg y Ellstrand,
1993). De manera que es esencial determinar cual de estas explicaciones refleja de
mejor manera los patrones observados en P. sartorianum 'y P. socorrense.

Dado que Mesoamérica ha sido considerado como el centro de origen vy
diversificacion del género Psidium (McVaugh, 1963), y que P. sartorianum es una
especie que presenta un amplio intervalo de distribucidon geografica en el continente
americano y a que no se han encontrado individuos de P. socorrense en el continente,
la hipotesis de que los individuos intermedios entre P. sartorianum y P. socorrense
encontrados en la isla Socorro sean la especie ancestral de éstas es poco probable.
Ademas se ha propuesto que la dispersion de P. sartorianum ha sido del continente
hacia la isla Socorro (Levin y Moran, 1989).

Por otro lado, debido a la alta cantidad de loci polimorficos encontrados para
cada una de las especies parentales y a que los individuos intermedios presentaron un
patron aditivo de los marcadores diagnosticos de P. sartorianum y P. socorrense, la
hipotesis de convergencia es poco probable, ya que la posibilidad de que los individuos
intermedios adquieran todos los loci de las especies parentales Unicamente por
convergencia es muy baja (Rieseberg, 1997).

Debido a que la posibilidad de convergencia y plesiomorfia son bajas, el
fenomeno de hibridacion es el que mejor explica los patrones observados en P.

sartorianumy P. socorrense.
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VI. CONCLUSIONES

- Los marcadores morfologico-foliares y moleculares (RAPD’s) son coincidentes y
soportan la existencia del fenomeno de hibridacion entre Psidium sartorianum y

P. socorrense en la isla Socorro, México.

- Los individuos hibridos se encontraron en el intervalo altitudinal de los 400 a los
700 m. La alta incidencia de disturbios en esta zona sugiere que éstos

promueven el fenomeno de hibridacion entre P. sartorianumy P. socorrense.

- Se registrd6 una introgresion unidireccional hacia P. socorrense. Lo anterior
sugiere que actualmente existe un incremento de la diversidad genética de esta
especie. Sin embargo, de continuar la alta incidencia de disturbios, podria
incrementarse la tasa de hibridacion introgresiva y por lo tanto el fenébmeno de

asimilacion genética de P. socorrense por parte de P. sartorianum seria posible.
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Apéndice 1. Conteo de caracteres en sitios mixtos/simpatridos de Psidium sartorianum y P.
socorrense en la Isla Socorro, México.

Caracter P. sartorianum Hibrido putativo P. socorrense Fenotipo
400 ms.n.m.
o 36.14 + 9.28° 40.71 £9.12° 46.48 + 8.68° intermedio
L 33.03 * 8.69" 37.52 853" 42.51 + 8.34° intermedio
Lp 3.11+ 0.82° 3.19 +0.94° 3.97 + 0.82° tipo-sartorianum
AM 16.09 + 4.08° 18.68 + 4.91° 21.79 + 4.17° intermedio
LBAM 13.86 + 4.94° 14.96 + 3.88" 16.73 + 3.63° intermedio
oP 0.82 + 0.19° 0.87 +0.18° 0.84 + 0.16° transgresivo pos.
DVM 0.41 * 0.10° 0.36 +0.12° 0.38 + 0.06° transgresivo neg.
NV 5.38 + 1.06" 6.39 + 1.14° 7.56 + 1.15° intermedio
1\ 38.08 + 2.83" 34.90 £ 5.86° 34.26 * 2.98° intermedio
bV 5.08 + 1.20° 472 +1.54° 5.20 + 1.06° transgresivo neg.
A%A 15.15 + 3.64° 17.48 + 4.59° 20.96 + 3.99° intermedio
A%B 12.73 + 4.33° 14.84 +3.93° 16.24 + 3.37° intermedio
P% 8.74 + 1.64° 7.90 £ 2.08° 8.62 + 1.38° transgresivo neg.
LBAM% 37.69 + 5.83° 37.03 £7.13° 36.01 + 3.95° tipo-socorrense
L/am 2.07 + 0.30° 2.05 +0.29° 1.96 + 0.20° tipo-sartorianum
LBAM/AM 0.86 + 0.22° 0.82 £0.17° 0.77 + 0.10° intermedio
cos 567.92 + 283.27° 728.37 + 349.97° 946.34 + 347.24° intermedio
Numero de caracteres intermedios 10:07
500 m s.n.m.
LT 36.14 + 9.28° 33.69 + 8.28" 46.48 + 8.68° transgresivo neg.
I 33.03 + 8.69" 31.06 + 7.58" 42.51 + 8.34° transgresivo neg.
P 3.11 ¢ 0.82° 2.63 +091° 3.97 £ 0.82° transgresivo neg.
AM 16.09 + 4.08° 15.41 + 4.52° 21.79 + 4.17° transgresivo neg.
LBAM 13.86 + 4.94° 12.32 +3.27° 16.73 + 3.63° transgresivo neg.
op 0.82 + 0.19° 0.77 £ 0.14° 0.84 £ 0.16° transgresivo neg.
DVM 0.42 + 0.10° 0.28 +0.07° 0.38 £ 0.06° transgresivo neg.
NV 5.38 + 1.06" 6.17 + 1.11° 7.56 £ 1.15° intermedio
AV 38.08 + 2.83" 37.22 £ 2.96° 34.26 + 2.98° intermedio
DV 5.08 + 1.20° 4.28 +1.14° 5.20 * 1.06° transgresivo neg.
AUA 15.15 + 3.64° 14.46 + 4.48° 20.96 + 3.99° transgresivo neg.
A%B 12.73 £ 4.33° 12.20 +3.58" 16.24 + 3.37° transgresivo neg.
P% 8.74 + 1.64° 7.78 £ 1.52° 8.62 + 1.38° transgresivo neg.
LBAM% 37.69 + 5.83" 36.52 + 3.40° 36.01 £ 3.95° tipo-socorrense
LL/AM 2.07 £ 0.30° 2.05 +0.23° 1.96 + 0.20° tipo-sartorianum
LBAM/AM 0.86 + 0.22° 0.81 +0.11° 0.77 £ 0.10° intermedio
cos 567.92 + 283.27° 504.55 + 271.06” 946.34 + 347.24° transgresivo neg.
Numero de caracteres intermedios 03:14
600 m s.n.m.
i 36.14 + 9.28° 47.28 + 8.16" 46.48 + 8.68" tipo-socorrense
w 33.03 + 8.69° 43.65 +7.87° 42.51 + 8.34° tipo-socorrense
Lp 3.11+ 0.82° 3.63 £ 0.90° 3.97 + 0.82° intermedio
AM 16.09 + 4.08° 23.38 £ 4.40° 21.79 £ 4.17° transgresivo pos.
LBAM 13.86 + 4.94° 18.53 + 3.95° 16.73 + 3.63° transgresivo pos.
op 0.82 + 0.19° 0.85 +0.19° 0.84 + 0.16° transgresivo pos.
DVM 0.42 * 0.10° 0.51 +0.15" 0.38 + 0.06° transgresivo pos.
NV 5.38 + 1.06° 6.09 + 1.60° 7.56 £ 1.15° intermedio
AV 38.08 + 2.83" 35.77 £6.23° 34.26 + 2.98° intermedio
ov 5.08 + 1.20° 5.29 + 1.80° 5.20 + 1.06° transgresivo pos.
A%A 15.15 + 3.64° 22.13 £ 4.53° 20.96 * 3.99° transgresivo pos.
A%B 12.73  4.33° 17.67 + 4.06° 16.24 + 3.37° transgresivo pos.
P% 8.74 + 1.64° 7.81 +1.98° 8.62 + 1.38° transgresivo neg.
LBAM% 37.69 + 5.83" 39.71 + 14.02° 36.01 + 3.95° transgresivo pos.
LL/AM 2.07 £ 0.30° 1.89 +0.27° 1.96 + 0.20° transgresivo neg.
LBAM/AM 0.86 + 0.22° 0.80 £ 0.17° 0.77 £ 0.10° tipo-socorrense
cos 567.92 + 283.27° 1006.64 + 344.86" 946.34 + 347.24° transgresivo pos.
Numero de caracteres intermedios 03:14
700 ms.n.m.
LT 36.14 + 9.28° 41.20 £ 7.82° 46.48 + 8.68° intermedio
L 33.03 * 8.69" 37.48 + 7.40° 42.51 + 8.34° intermedio
Lp 3.11+ 0.82° 3.72 £ 1.02° 3.97 + 0.82° intermedio
AM 16.09 + 4.08° 2041 £ 4.01° 21.79 + 4.17° intermedio
LBAM 13.86 + 4.94° 15.88 + 3.15° 16.73 + 3.63° intermedio
op 0.82 + 0.19° 0.87 +0.22° 0.84 + 0.16° tipo-socorrense
DVM 0.42 + 0.10° 0.48 +0.15° 0.38 + 0.06° transgresivo pos.
NV 5.38 * 1.06" 5.42 +0.94° 7.56 + 1.15° tipo-sartorianum
1\ 38.08 + 2.83° 37.54 £ 6.56° 34.26 + 2.98° intermedio
DV 5.08 + 1.20° 4.73 +0.99° 5.20 £ 1.06° transgresivo neg.
A%A 15.15 + 3.64° 18.71 + 3.69" 20.96 + 3.99° intermedio
A%B 12.73 + 4.33° 15.05 + 3.24° 16.24 + 3.37° intermedio
P% 8.74 + 1.64° 9.15 + 2.41° 8.62 + 1.38° transgresivo pos.
LBAMY% 37.69 * 5.83" 39.03 £ 6.84° 36.01 + 3.95° transgresivo pos.
LL/AM 2.07 £ 0.30° 1.86 +0.28" 1.96 + 0.20° transgresivo neg.
LBAM/AM 0.86 + 0.22° 0.78 £ 0.14° 0.77 £ 0.10° tipo-socorrense
co 567.92 + 283.27° 774.76 + 286.44° 946.34 + 347.24° intermedio

Nimero de caracteres intermedios 09:08 5 5
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